[пеодисНоп 
{ю Есообса| 
В!оспеш!5 му 


7. В. Нагроте 


Пераг{теп{ о! Во{апу 
Тье ОшуегзЦу о! Кеадте, Кеадто, Еп ап 


бЗесопа Е4 оп. 
1982 


Асадетс Ргез$ 
А Зи 1Чагу о? Нагсоиг Вгасе Лоуапо\1сН, РиБИзВегз 


Гопдоп № ем УогК 
Раг!5. Зап О!его. Зап Егапс1$со 
5ао Рао]о.Зу4пеу. ТоКуо. Тогопю 


Дж. Харборн 


Введение 
в экологическую 
биохимию 


Перевод с английского 
канд. биол. наук Г. Л. Клячко-Гурвич 
и 


канд. биол. наук Л. А. Яковлевой 


под редакцией 
д-ра биол. наук Б. М. Граевской 


Москва «Мир» 1985 


ББК 28.072 
Х20 
УДК 581.524.1 


Харборн Дж. 


Х20 Введение в экологическую биохимию: Пер. с англ. — 
М.: Мир, 1985. — 312 с., ил. 


В книге известного английского специалиста по биохимии растений с эколо- 
гических позиций рассмотрены приспособленность процессов метаболизма растений 
к неблагоприятным условиям внешней среды, роль вторичных метаболитов в пи- 
щевой избирательности у насекомых, животных и человека, участие феромонов и 
других соединений во взаимоотношениях растений и животных, биохимические 
взаимодействия между высшими и низшими растениями. 

Предназначена для экологов, зоологов, биохимиков, энтомологов, специалистов 
по охране окружающей среды. 


2001050000—190 


2001050000—190. ББК 28. 070 
041 (01—85 13385,41 57.04 


Редакция литературы по биологии 


© 1982 Бу Асайепуе Ргезз ше. (Гоп4оп) Ма 
© Перевод на русский язык, «Мир», 1985 


Предисловие редактора перевода 


Для рационального использования природных ресурсов пер- 
востепенное значение имеет более полное понимание сложных 
взаимодействий компонентов биосферы. Всестороннее изучение 
биогеоценоза на разных уровнях представляется крайне необ- 
ходимым в содружестве таких, казалось бы, далеких друг от 
друга дисциплин, как экология и биохимия. 

Появление предлагаемой вниманию советского читателя мо- 
нографии Дж. Б. Харборна «Введение в экологическую биохи- 
мию», которую сам автор предлагает «в качестве вводного кур- 
са к новой области науки», несомненно, послужит толчком к 
безоговорочному признанию этого нового междисциплинарного 
направления исследований. 

Современная экология как наука о жизни биосферы занима- 
ется изучением целого ряда вопросов, переплетающихся с тема- 
тикой различных биологических и небиологических областей 
естествознания — химией, физикой, математикой, геохимией, 
географией, физиологией, биохимией, биофизикой, генетикой, 
теорией эволюции и т. д. Существует целый ряд важных экологи- 
ческих проблем, для понимания и правильной интерпретации ко- 
торых необходимо использование биохимических методов и под- 
ходов. Вместе с тем целый ряд метаболических процессов у жи- 
вотных и растений удалось объяснить только с помощью эколо- 
гического подхода. 

В нашей стране исследования взаимодействий растения — 
животные, а также животные — животные и растения — расте- 
ния имеют давнюю и плодотворную историю. Достаточно вспом- 
нить работы Б. П. Токина, Н. Г. Холодного, В. Н. Сукачева, 
М. С. Гилярова, С. С. Шварца, Г. Г. Винберга, А. М. Гродзин- 
ского, А. Д. Слонима и др., посвященные различным аспектам 
взаимосвязей между разнообразными компонентами природных 
комплексов. 

Книга Дж. Б. Харборна «Введение в экологическую биохи- 
мию» представляет для читателя несомненный интерес. Автор 
собрал, систематизировал, дал объективный и полный анализ 
очень разнородного и обширного материала. Несмотря на слож- 
ность и запутанность темы, материал изложен очень доступно 
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и увлекательно. Можно только выразить благодарность автору 
за то, что ему удалось так удачно синтезировать огромный и 
сложный материал и изложить его в определенном ключе. При 
этом через всю книгу, предлагаемую в качестве учебника для 
студентов, красной нитью проходит мысль о тесной взаимосвязи 
всех компонентов живой системы. Автор пытается проанализи- 
ровать причины, обусловливающие весь сложный комплекс взаи- 
моотношений и взаимодействий в живой природе. 

Книга Дж. Б. Харборна может служить хорошим примером 
современного комплексного исследования. Изучая ее, читатель 
убеждается в необходимости содружества естественных наук, 
которые обмениваются не только техническими достижениями и 
методическими подходами, но и идеями для раскрытия основ- 
ных сторон явлений и их наиболее существенных связей. 

На русском языке появилась очень интересная и важная кни- 
га, перевод которой будет способствовать развитию экологиче- 
ской биохимии в нашей стране. 


Б. М. Граевская 
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Предисловие автора к первому изданию 


В последнее десятилетие мы были свидетелями роста ново- 
го междисциплинарного направления исследований, которое 
обозначают как экологическая биохимия, химическая экология 
или фитохимическая экология и которое занимается изучением 
биохимических основ взаимоотношений растений и животных. 
Развитию этого направления в немалой степени способствовали 
успехи в идентификации микроколичеств органических веществ, 
после того как при изучении биологических систем стали приме- 
нять современные химические методы. Другой фактор разви- 
тия — осознание экологами того факта, что химические соедине- 
ния, особенно продукты вторичного метаболизма, такие, как ал- 
калоиды, флавоноиды или терпеноиды, играют существенную 
роль в сложном взаимодействии природных систем: животное — 
животное, животное — растение или растение — растение. Еще 
один фактор представляет собой возможность применения этой 
новой информации в борьбе с насекомыми-вредителями и бо- 
лезнетворными микробами сельскохозяйственных растений, а 
также возможность сохранения естественных сообществ. Настоя- 
щая книга представляет собой введение в эти новые развиваю- 
щиеся области биохимии, которые так расширили наши знания 
об экологии растений и животных. 

Большое количество сведений по взаимовлиянию растений 
и животных было опубликовано в трудах соответствующих сим- 
позиумов, и из них почерпнуты многие материалы этой книги. 
Особенно интенсивно эти вопросы обсуждаются в двух трудах: 
«Химическая экология» (1972) под редакцией Зондхеймера и 
Симеона и «Фитохимическая экология» (1972) под моей редак- 
цией. Как справочники по всем вопросам, обсуждаемым в дан- 
ной монографии, представляют ценность также две другие кни- 
ги: «Взаимоотношения насекомых и растений» (1973) под редак- 
цией ван Эмдена и «Коэволюция животных и растений» (1975) 
под редакцией Джилберта и Равена. Выбор материала, пред- 
назначенного для иллюстрации различных взаимоотношений, 
представлял значительные трудности, и многие интересные ис- 
следования не удалось включить в книгу в связи с ее ограничен- 
ным объемом. Некоторые разделы, например биохимия парази- 
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тизма растений, были исключены, так как имеющиеся в настоя- 
щее время сведения по этому вопросу слишком фрагментарны. 
Однако несомненно, что со временем в новое издание можно бу- 
дет включить более последовательное изложение по этим и ряду 
других вопросов. 

В основу настоящего издания положен курс лекций, который 
автор читал в течение ряда лет. Курс был составлен с расчетом 
на студентов второго или третьего года обучения в университете 
на отделениях ботаники, биохимии и общей биологии. Поскольку 
содержание курса затрагивает разные области науки, он может 
быть особенно полезен для тех университетов, выпускники ко- 
торых получают ученую степень и по ботанике, и по зоологии. 
Можно также надеяться, что книга будет иметь более общее 
значение в качестве вводного курса к новой области науки. 

Я благодарен д-ру Мириам Ротшильд за ее предисловие, ко- 
торое может служить введением к книге. Ее исследования на- 
секомых с отпугивающей окраской проложили новые пути в нау- 
ке. Своими пионерскими работами, а также поддержкой других 
ученых д-р Ротшильд более чем кто-либо другой способствовала 
становлению данного направления и появлению этой книги. 
Я чувствую себя также в особом долгу перед проф. Тони Суэй- 
ном за его многочисленные ценные замечания, сделанные при 
просмотре чернового наброска книги. Другие коллеги, особенно 
д-ра Рой Снейден, Кристин Вильямс и миссис Одри Уолдридж, 
также оказали большую помощь. И наконец, я благодарен со- 
трудникам издательства Аса4ептс Ргез5 за заинтересованное 
отношение, поддержку и организацию быстрой публикации 
КНИГИ. 


Джеффри Б. Харборн 
Лаборатория по изу- 
чению растений Ре- 
дингского университета. 


Июль, 1977 г. 


Предисловие автора ко второму изданию 


При подготовке нового издания объем книги был увеличен 
с целью приведения текста в соответствие с требованиями се- 
годняшнего дня. Дополнительно рассмотрены результаты ряда 
исследований, прежде всего в области взаимоотношений расте- 
ний с насекомыми и млекопитающими. Было добавлено несколь- 
ко новых разделов, в том числе раздел по метаболизму ксено- 
биотиков у животных. С середины 1977 г. появилось так много 
нового материала, что подбор наиболее удачных примеров сно- 
ва оказался трудной задачей. Незначительные ошибки, допущен- 
ные в тексте первого издания, были исправлены. 

Необходимо подчеркнуть два общих момента при использо- 
вании книги в качестве учебного пособия для университетов. 
Во-первых, каждая глава в известной мере самостоятельна, так 
что можно изменять их последовательность сообразно с требо- 
ваниями конкретного курса. Во-вторых, в библиографии к каж- 
дой главе ссылки на основные книги и обзорные статьи, кото- 
рые должны быть прочитаны студентами, отделены от всех ос- 
тальных ссылок. 

Я благодарен своим коллегам за полезные советы, многие 
из которых были приняты во внимание в этом издании книги, 
особенно проф. Кроуфорду и д-ру Уин Джонсу за предоставле- 
ние в виде рукописей их трудов, находящихся в печати. И нако- 
нец, я признателен редакционной коллегии издательства за энту- 
зиазм и редактирование. 


Джеффри Б. Харборн 
Сентябрь, 1981 г. 


Предисловие 


Наука, говорит Франсуа Жакоб, пытается сопоставить воз- 
можное с действительным, и, поступая таким образом, она неиз- 
бежно должна отказаться от обобщающей мировой концепции. 
Джеффри Харборну удалось сделать обобщение в той области, 
где сходятся описательная биология и биохимия. В этом, воз- 
можно, главная причина того, почему чтение его книги достав- 
ляет подлинное удовольствие. Мы все с нетерпением ожидаем 
объяснения отношений между растениями и насекомыми с по- 
мощью экологической биохимии. Достоинство книги не только в 
столь ожидаемых обобщениях, но и в том, что тема представ- 
лена с завидной прямолинейностью и простотой. Перед нами 
мастерски выполненный обзор, так что с признательностью и 
удовлетворением мы впервые четко осознаем и существующее 
положение, и направления дальнейших исследований в данной 
области науки. Несмотря на сложность и запутанность темы, 
материал представлен просто, убедительно, логично, в строго 
научной манере, с исчерпывающим проникновением в суть явле- 
ний, оценкой фактов без каких-либо прикрас и в то же время 
с оттенком романтизма, благодаря чему автор предстает как 
превосходный, преисполненный энтузиазма натуралист и лабо- 
раторный исследователь. 

Одна из первых попыток связать энтомологию с биохимией 
растений была предпринята натуралистами, работавшими в по- 
левых условиях в период создания Британской империи. Их 
воображение подогревалось эволюционным значением теории 
предупреждающей окраски и мимикрии у бабочек. Их полные 
энтузиазма описания, которые ныне часто приводятся как 
«анекдотичные», впервые побудили меня к исследованию химии 
взаимоотношений чешуекрылых с растениями. Наблюдения Су- 
иннертона были особенно захватывающими. Трагично, что ог- 
ромные груды заметок, которые накопились благодаря его 
неиссякаемой энергии, не были удовлетворительно расшифрова- 
ны после его внезапной смерти в расцвете сил. В. 1915 г. он 
опубликовал отчет об опытах по кормлению, проведенных в 
Африке с удодами, птицами-носорогами и кустарницами, поедав- 
шими бабочек. Эти опыты показали, без сомнений, что бабоч- 
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ки-данаиды в отличие от имитирующих их бабочек ядовиты. Он 
также однозначно продемонстрировал, что вкус и запах, а также 
химические ингредиенты, вызывающие рвоту у птиц, опреде- 
ляют детеррентные свойства данаид. Его описание, каким обра- 
зом птицы-родители, проглотившие вызывающих у них рвоту 
насекомых, пытаются отвадить птенцов от поедания этих насе- 
комых, и трогательно, и поучительно. Хотелось бы, чтобы иссле- 
дования поведения в этом направлении были продолжены. 

Одновременно Паултон, который поощрял Суиннертона в 
его экспериментах и наблюдениях и который обладал энцикло- 
педическими познаниями в данной области, после изучения 
теорий Хаазе, Уоллеса, Миллера, Мельдола и Слейтера пришел 
к выводу, что рассуждения этих авторов оправданны. Бабочки 
с отпугивающей окраской, личинки которых кормятся на ядови- 
тых растениях, могут получать защитные токсины из их листвы 
и служить безвредным видам моделью для подражания. 
Паултон начал ратовать за поиск доказательств этих теорий 
химическими методами. Вероятно, было необходимо, чтобы та- 
кие доказательства были представлены ученым, который одно- 
временно был бы и биохимиком, и ботаником, и такой человек 
нашелся 50 лет спустя. Райхштейн, познания которого в химии 
растений семейств ластовневых и кирказоновых были огромны, 
обратил внимание на бабочек-данаид и парусников, кормящихся 
на этих растениях. В то же время Джейн ван Брауэр сделала 
большой шаг вперед, поставив ряд безупречных лабораторных 
опытов, доказавших действенность мимикрии. Важнейшие наб- 
людения, сделанные ею в дальнейшем (позднее использованные 
в серии статей, написанных совместно с Линкольном Брауэром), 
показали, что насекомые-имитаторы, так же как и те, кого они 
имитируют, вызывают отвращение у хищников. Эти отталкиваю- 
щие ощущения обусловлены растительными токсинами, запасен- 
ными в бабочке, которая служит моделью, и оставившими проч- 
ные воспоминания у животного-хищника. Надежные химичес- 
кие анализы, проведенные Райхштейном, пролили новый свет 
на биохимические связи растительноядных животных и расте- 
ний-хозяев. 

В известной мере обстановка была подготовлена благодаря 
основанной на интуиции интерпретации Готфридом Франкелем 
защитной роли вторичных растительных веществ, что в свою 
очередь вдохновило Эрлиха и Равена на написание достопамят- 
ной статьи о коэволюции растений и бабочек. Не следует забы- 
вать и тех натуралистов, наблюдения которых послужили базой 
для дальнейших исследований, в частности Севастопуло, ван 
Сомерена и Каркассона. Как ни странно эти авторы встретились 
с большими трудностями при опубликовании своих поистине бес- 
ценных данных о растениях, служащих пищей для насекомых. 
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Все, кто интересовался экологической химией данаид, смогли 
воспользоваться также сведениями по общей биологии, образу 
жизни и миграционным обычаям бабочки-монарха, собранными 
и опубликованными Уркхартом. 

Мы теперь вступаем в период, когда становятся очевидными 
такие детали взаимоотношений между растениями и насекомы- 
ми, о которых мы раньше и не подозревали. Так, самка бабоч- 
ки-монарха откладывает яйца предпочтительно на растения 
тех видов семейства ластовневых, из которых личинка может 
наилучшим образом извлекать и откладывать в запас токсич- 
ные вторичные соединения. Имитаторы некоторых данаид не 
только внешне похожи на модель, но и способны выделять хими- 
ческие соединения, имитирующие действие на сердечную мыш- 
цу карденолидов. 

Обнаруженная Райхштейном идентичность десяти сердечных 
гликозидов 0. р!елрриз$ и растений, которые служат им пищей, 
по-видимому была той искрой, от которой разгорелось пламя, 
так как до 1966г. немногие действительно проявляли интерес к 
коэволюции биохимических особенностей растений и насекомых. 
Такой взрыв интереса с неизбежностью привел к некоторой не- 
разберихе, и теперь мы можем поблагодарить Джеффри Харбор- 
на за то, что он, сложив разбросанные кусочки мозаики в еди- 
ную картину, осуществил синтез, обогащенный его собственны- 
ми оригинальными идеями и проницательной интерпретацией. 

Одна из наиболее привлекательных особенностей этой книги 
состоит в том, что она оставляет приоткрытыми множество путей. 
Легче всего, рассматривая запутанное положение вещей, соз- 
дать у студента-новичка впечатление, что все теперь стало из- 
вестно. Книга производит на читателя как раз обратное впечат- 
ление; десятки новых идей приходят в голову в конце каждой 
главы. Вызывая чувство благодарности за цельный и последо- 
вательный обзор сложного материала, книга побуждает читате- 
ля сделать дальнейший шаг вперед, а не идти по проторенному 
пути. 


Мириам Ротшильд 
Аштон Уолд 


Питерборо, Англия 
Июль, 1977 
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Биохимическая адаптация растений 
к окружающей среде 


|. Введение 


Попытка объединить в одной книге столь различные дисципли- 
ны, как экология и биохимия, на первый взгляд может пока- 
заться невозможной. Экология — наука в большей мере описа- 
тельная. Она занимается изучением взаимоотношений между 
живыми организмами в естественных условиях и основывается 
на полевых опытах. Биохимия же — наука экспериментальная, 
исследующая подобные отношения на молекулярном уровне в 
условиях лаборатории. Тем не менее в последнее время эти две 
ветви биологии переплелись настолько плодотворно, что в ре- 
зультате появилась целая новая область науки. Экологическая 
биохимия — только одно из многочисленных названий этого 
чрезвычайно интересного направления. 

Для эколога знание биохимии позволило в значительной 
степени пролить свет на сложную взаимосвязь и коэволюцион- 
ную адаптацию, существующие между растениями и растения- 
ми, растениями и животными, а также между животными и жи- 
вотными. Это привело, в частности, к пониманию того факта, 
что растения и растительноядные животные функционально 
взаимозависимы и образуют так называемые «союзы защиты» 
(Азай, О’Рожа, 1976). Вместе с тем работы по экологии впер- 
вые позволили биохимикам разумно и убедительно объяснить 
если не весь вторичный метаболизм растений в целом, то по 
крайней мере некоторую его часть. Основное назначение синте- 
за сложных молекул терпеноидов, алкалоидов и фенолов сос- 
тоит в том, что он обеспечивает растения защитными агентами, 
помогающими им в борьбе за выживание. 

Настоящая книга имеет целью дать представление студен- 
там о бурном развитии экологической биохимии за последнее 
десятилетие. Главы книги последовательно знакомят читателя 
с растениями, их взаимоотношениями между собой и с живот- 
ными. Отношения между животными подробно рассматриваются 
в гл. 7. Необходимо подчеркнуть, что биохимия многих взаимо- 
действий преднамеренно упрощена, чтобы не нарушить общую 
связную картину. Надо признать, что отношения между расте- 
ниями и потребляющими их животными нередко слишком слож- 
ны и запутанны, и для полного выяснения определенных аспек- 
тов таких отношений могут потребоваться многие годы. 


Таблица 1.1. Основные классы вторичных веществ растений, участвующих во 
взаимодействиях с животными 


Примерное Физиологическая 
Класс число Распространение активность 
веществ или свойства 
Азотсодержащие 
вещества 
Алкалоиды 5500 Широко у покрытосемен- | Очень токсичные и 
ных, особенно в кор- горькие на вкус 
нях, листьях и плодах 
Амины 100 Широко у покрытосемен- | Очень неприятный 
ных, чаще в цветках запах; вызывают 
галлюцинации 
Аминокислоты (не 400 Относительно широко, но | Очень токсичные 
включающиеся особенно в семенах бо- 
в белок) бовых 
Цианогенные гли- 30 Спорадически, особенно | Ядовитые (как 
козиды в плодах и листьях НСМ) 
Глюкозинолаты 75 У СгисНегае и десяти | Едкие и горькие 
других семейств (как изотиоциа- 
наты) 
Терпеноиды 
Монотерпены 1000 Широко в ценных мас- | Приятный запах 
лах 
Сесквитерпенные 600 Главным образом  у| Слегка горькие и 
лактоны СотрозЦае, но также токсичные; вы- 
у других покрытосе-| зывают  аллер- 
менных гию 
Дитерпены 1000 Широко, особенно  в|Слегка токсичные 
млечном соке и расти- 
тельных смолах 
Сапонины 500 Более, чем у 70 семейств | Вызывают гемолиз 
Лимоноиды 100 Главным образом у Ки- | Горькие на вкус 
{асеае,  МеЙасеае и 
З1итагоиБасеае 
Кукурбитацины 50 Главным образом у Си- | Горькие на вкус и 
сигЬ{асеае токсичные 
Карденолиды 150 Обычно у Аросупасеае | Токсичные и горь- 
Аз<ер1адасеае и $сгор- кие 
Ви]аг!асеае 
Каротиноиды 350 Всегда в листьях, часто | Пигменты 
в цветках и плодах 
Фенолы 
Простые фенолы 200 Всегда в листьях, часто | Бактерицидны 
также в других тка- 
НЯХ 
Флавоноиды 1000 Обычно у покрытосемен- | Часто пигменты 
ных, голосеменных н 
папоротников 
Хиноны 500 Широко, особенно у| Пигменты 
КБатпасеае 
Другие 
Полиацетилены 650 Главным образом у Сот- | Слегка токсичные 


роз{ае и ЧтЬеПНЙегае 


Биохимическая адаптация растений к окружающей среде 15 
О а ие ВЫ А аа рее ЕЕ Не 


Термин «растения», часто употребляемый в книге, относится 
к высшим растениям, главным образом к покрытосеменным, 
голосеменным и папоротникам. Грибы, бактерии и вирусы вхо- 
дят в группу микроорганизмов; другие группы растений, т. е. 
водоросли, мхи и печеночники, будут упоминаться крайне 
редко из-за недостаточной изученности их экологической био- 
ХИМИИ. 

Выбор животных, приведенных в учебнике, ограничивается 
лишь экспериментально изученными видами и, конечно, не пред- 
ставляет царство животных в целом. Это объясняется тем, что 
исследования взаимоотношений растений и животных с позиций 
питания и защиты проводились в основном на насекомых, и 
только совсем недавно до некоторой степени прояснились био- 
химические аспекты экологии млекопитающих. 

Акцент на растения в книге сделан в связи с тем, что расте- 
ния богаче животных по разнообразию биохимических реакций. 
Хотя вторичный метаболизм обнаружен и у животных (ГискКпег, 
1972), тем не менее свыше четырех пятых всех известных в на- 
стоящее время природных веществ имеют растительное проис- 
хождение (Ко пзоп, 1980; $\аш, 1974). Некоторое представле- 
ние о многообразии вторичных веществ, обнаруженных у расте- 
ний, можно получить из табл. 1.1, в которой перечислены основ- 
ные классы вторичных веществ, а также коротко охарактеризо- 
вано их распространение и физиологическая активность. Боль- 
шинство этих соединений будет более подробно рассмотрено в 
последующих главах. Богатство растений вторичными вещест- 
вами отчасти объясняется таким простым фактом, что растения 
укоренены в земле и не могут передвигаться, поэтому они не в 
состоянии реагировать на окружающую среду доступными для 
животных способами. 

В первой главе основное внимание уделено биохимической 
адаптации. В общем виде эта тема развивается в последующих 
главах, однако здесь она рассматривается более узко, как адап- 
тация к физическому окружению. Обсуждение преднамеренно 
ограничено растительным миром, и сведения о его биохимиче- 
ской адаптации исключительно новы. О биохимической адапта- 
ции животных известно достаточно много; эта тема хорошо осве- 
щена в учебниках по сравнительной биохимии (Ва|а\т, 1937; 
Ногкт, Мазоп, 1960—1964). Последние сведения о биохимичес- 
кой адаптации животных к изменениям окружающей среды при- 
ведены в монографии Смелли и Пеннока (ЗтеШе, Реппоск, 
1976). 

Адаптация представляет собой способность живых организ- 
мов приспосабливаться к изменяющимся условиям окружающей 
среды с одновременным повышением вероятности выживания и 
самовоспроизведения. Чрезвычайно широкое разнообразие жи- 
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вых форм нашей планеты (несколько миллионов видов), а так- 
же их обитание в различных естественных условиях свидетель- 
ствуют в пользу идеи о морфологической и биохимической адап- 
тации к окружающей среде. Она основана на дарвиновском 
представлении о природе и подтверждена многочисленными экс- 
периментами прошлого столетия. Идея о физиологической и био- 
химической адаптации живых организмов возникла позже, в 
период между 1920 и 1930 годами, когда эти направления полу- 
чили экспериментальное развитие. Однако в последнее время 
биохимические аспекты адаптации растений исследованы на- 
столько глубоко, что это дает основание для специального их 
рассмотрения в настоящей главе. 

Под адаптацией обычно понимают длительный процесс, в ко- 
торый вовлечены многие поколения; наряду с этим адаптация 
может иметь место в жизни одного организма, и в таком случае 
она иногда называется акклиматизацией. Термин «адаптация» 
употребляется здесь главным образом в эволюционном смысле. 
Биохимическая адаптация весьма тесно связана с физиологиче- 
ской, и, в сущности, трудно иногда провести между ними грани- 
цу. Физиологическая адаптация растений будет рассмотрена в 
книге по мере необходимости; исчерпывающую информацию по 
этому вопросу можно получить из обзора Левита (ГеуЦ, 1980). 

Биохимическая адаптация может осуществляться на различ- 
ных уровнях метаболизма, с помощью замены аминокислот в 
первичной последовательности фермента или же с помощью из- 
менения баланса изозимов. Она может также происходить в ре- 
зультате изменения промежуточного метаболизма, как, напри- 
мер, в случае ассимиляции углерода при фотосинтезе, которому 
будет уделено внимание в дальнейшем. Наконец, биохимическая 
адаптация может затрагивать вторичный метаболизм; это чрез- 
вычайно важно при адаптации растений к поедающим их живот- 
НЫМ. 

Факторы окружающей среды, оказывающие влияние на рас- 
тения, в целом можно разделить на пять типов: 

1) Климатические факторы. Они включают температуру, 
интенсивность света, длину светового дня, влажность и сезон- 
ные воздействия. 

2) Почвенные факторы. Все растения, за исключением вод- 
ных, эпифитов и паразитов, получают минеральное питание из 
почвы. Почва является также источником симбиотических мик- 
роорганизмов, в которых нуждаются, в частности, бобовые и 
другие азотфиксирующие растения. Вследствие контакта с поч- 
вой растения вынуждены приспосабливаться к токсичным тяже- 
лым металлам или к чрезмерной засолености. Вместе с тем био- 
химический стресс у растений возможен и при недостатке мине- 
ральных солей в почве. 
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3) Загрязняющие вещества. Они присутствуют в верхних 
слоях атмосферы (индустриальные газы, пары бензина) или в 
окружающей среде (органические пестициды) и потенциально 
токсичны для многих растений. 

4) Животные. В питании животных имеется некоторый эле- 
мент симбиоза с растениями. Несмотря на это, растительнояд- 
ные вначале проявляют осторожное отношение к незнакомым 
представителям растительного царства, поскольку их жизнь пол- 
ностью зависит от растений. Для растений известно очень много 
способов защитной адаптации. Элементы адаптации проявля- 
ются также во взаимоотношениях растений и опыляющих их 
насекомых. 

о) Конкуренция с другими растениями. Конкуренция возмож- 
на как среди высших растений, так и между разными формами, 
например между высшими растениями и микроорганизмами. 

В настоящей главе мы остановимся только на первых трех 
факторах: климате, почве и загрязняющих веществах. Биохими- 
ческую адаптацию растений к растительноядным животным и 
биохимические аспекты отношений между растениями мы рас- 
смотрим в последующих главах книги. 


|. Биохимические основы адаптации к климатическим 
условиям 


1. Общие положения 


Анатомические и морфологические аспекты адаптации расте- 
ний к различным климатическим факторам изучены достаточно 
полно; их исследование составляет основную часть экологии рас- 
тений. Хорошо известно, что многие пустынные кактусы и сук- 
куленты адаптируются к засушливым условиям жизни и способ- 
ны сохранять влагу под палящим солнцем пустыни. Они обеспе- 
чивают себе выживание посредством увеличения поверхности 
почвы для всасывания воды, путем снижения потерь влаги 
листьями, а также благодаря запасанию избытка воды в тканях. 
Биохимические аспекты адаптации к климатическим условиям 
рассматриваются гораздо реже. В то же время с практической 
точки зрения все острее ощущается необходимость в изучении 
именно биохимических особенностей этого процесса. 

В последние годы широко проводились исследования по гор- 
мональному контролю потерь воды растениями абсцизовой кис- 
лотой, которая регулирует закрывание устьиц. Выведение засу- 
хоустойчивых видов сельскохозяйственных культур, предназна- 
ченных для выращивания в районах, граничащих с пустынями, 
представляет собой насущную необходимость. В Израиле, на- 
пример, физиологи растений работают над выведением сельско- 
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хозяйственных культур, которые хорошо росли бы в условиях 
Негевской пустыни. Вместе с тем хорошо известно, что сущест- 
вуют растения, вынужденные приспосабливаться к избытку вла- 
ги, и в настоящее время имеются некоторые сведения об адап- 
тации промежуточных стадий их метаболизма к затоплению кор- 
невой системы. Кроме того, у растений, произрастающих в хо- 
лодном климате, происходят биохимические изменения компо- 
нентов клеточного сока. Наиболее ярким примером длительной 
биохимической адаптации к климату, обнаруженным в послед- 
ние годы, является особый фотосинтетический путь, который по- 
явился у тропических растений в ответ на жаркие и засушливые 
условия. Все эти вопросы будут детально рассмотрены в после- 
дующих разделах. 


2. Фотосинтез у тропических растений 


После опытов Варбурга (1920 г.) по ингибированию фото- 
синтеза О. выяснилось, что у растений умеренного пояса под 
воздействием высоких температур (например, в жаркий летний 
день) интенсивность фотосинтеза не возрастает в той мере, как 


Клетки  осбклабхи 


Алегтки мезофрилла сосубистьлт пучкей 
А Е, 
Поверхность 
листа Сагароэа —= Аратмол 


—Иликолат7 ч— . 
и к сахара 
и `` 
, ма р 
икл 
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ацетат С02 ФГИ 
СО, 
Цикл Аэча-Слэка Пирудат 


ФЕЛ ай 


Рис. 1.1. Модификация пути усвоения углерода при фотосинтезе (путь 
Хэча — Слэка). ФЕП — фосфоенолпируват; РБФ — рибулозобисфосфат; 
ФГК — фосфоглицериновая кислота. 


это следует из теории. При этом эффективность включения 
атмосферной СО.2 в сахара ограничена потерями углерода, уте- 
кающего из известного цикла Кальвина через рибулозобисфос- 
фат и гликолат (рис. 1.1), так что часть исходного количества 
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фиксированной растениями СО. теряется в процессе «фотодыха- 
ния» на поверхности листа. Такие потери, вызываемые кисло- 
родным ингибированием, у растений умеренных широт не слиш- 
ком серьезны, поскольку здесь высокие температуры относитель- 
но редки. Однако для тропических растений они должны быть 
более существенны. 

В последнее время были получены доказательства, что тро- 
пические растения, такие, как сахарный тростник, проявляют 
устойчивость к ингибированию высокими парциальными давле- 
ниями О2 и способны к эффективному фотосинтезу в условиях 
жаркого климата. При этом было показано, что тропические рас- 
тения имеют биохимические особенности, отличающие их от рас- 
тений умеренных широт (Нав, ЗЙаск, 1970; В\]огктап, Веггу, 
1973). Если листья сахарного тростника выдержать в атмосфере 
14СО. в течение нескольких секунд, то в первую очередь метятся 
четырехуглеродные органические кислоты, а не кислоты цикла 
Кальвина. Такие растения имеют иной путь усвоения углерода, 
включающий новую циклическую систему, называемую путем 
Хэча — Слэка, по которому СО. транспортируется с поверхности 
листа внутрь, где происходит цикл Кальвина (СоотЪз, 1971). 
Растения с путем Хэча — Слэка в результате накапливают СО., 
которая в противном случае была бы потеряна в процессе фото- 
дыхания, и «перебрасывают ее назад» в цикл Кальвина для пре- 
образования в сахарозу (рис. 1.1). Такие тропические растения 
называют С.-растениями (поскольку в цикле Хэча — Слэка об- 
разуются четырехуглеродные органические кислоты), чтобы от- 
личать их от растений, использующих только цикл Кальвина, 
которые принято называть Сз-растениями. 

Изменения в биохимических превращениях коррелируют с 
анатомическими особенностями: у растений с С.-путем имеются 
специальные клетки мезофилла, в которых протекает этот путь; 
непосредственно к ним примыкают клетки обкладки сосудистых 
пучков, осуществляющие цикл Кальвина. Анатомические отли- 
чия С.-растений были обнаружены задолго до того, как впервые 
выявили особенности их метаболизма. Эти отличия тропических 
видов описаны как «кранц-синдром». Помимо анатомических 
признаков С.-растения можно определить по относительному по- 
глощению 13СО. и 1!2СО. этими растениями. Отношение '3С/12С 
измеряется по углероду, фиксированному в виде сахарозы, и мо- 
жет быть определено даже в гербарном материале. У С.-расте- 
ний оно колеблется между —9 и — 18, в то время как у Сз-расте- 
ний — между —21 и —38 (@165$, Га{2Ко, 1979). 

Путь Хэча — Слэка впервые обнаружен у сахарного тростни- 
ка Зассйагит о]Нстагит, представителя сем. злаковых Огапи- 
пеае. Последующие исследования показали, что этот путь встре- 
чается у большинства тропических и субтропических злаков под- 


РА 


20 Глава 1 


сем. Егаого3{014еае, Рашсо!4еае, и Агип@што!4еае (Вго\п, 1975). 
Способностью к оптимальному фотосинтезу в условиях тро- 
пического климата обладают не только злаки, но и по крайней 
мере еще 10 семейств, к которым относятся тропические расте- 
ния. Сюда входят Сурегасеае, СотрозЦае, ЕирпогЫасеае, Дузор- 
пуПасеае и несколько семейств Сеп\гозрегтае. У Сурегасеае рас- 
пределение С.-растений коррелирует с таксономией; данный 
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Рис. 1.2. Схема химических реакций Сд-пути. 


путь встречается исключительно в трибах Сурегеае и ЕитЬг1$у- 
П4еае семейства Сурего!Аеае (Каупа|, 1973). В целом растения 
с С.-путем все травянистые, и очевидно, что С4-путь эволюцион- 
но более совершенная форма по сравнению с Сз-путем. 

Схема пути усвоения углерода в растениях, приспособленных 
к тропическому климату, приведена на рис. 1.1. По существу, 
цель пути Хэча — Слэка заключается в переносе СО. с поверх- 
ности листа непосредственно к месту фотосинтеза внутри хлоро- 
пласта. Сначала СО. связывается с фосфоенолпируватом (ФЕП; 
рис. 1.2), в результате чего образуется щавелевоуксусная кис- 
лота, которая затем восстанавливается до яблочной кислоты; 
последняя в свою очередь декарбоксилируется с образованием 
пирувата. СО., высвободившаяся на этой стадии, вступает в 
цикл Кальвина, реагируя с рибулозобисфосфатом, что приводит 
к образованию фосфоглицериновой кислоты — первого трехугле- 
родного соединения цикла Кальвина. Большинство ферментов, 
принимающих участие в С.-пути, присутствует в клетках всех 
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растений. Вместе с тем у С4-растений имеется особый фермент, 
а именно пируваткиназа, регенерирующая ФЕП из пирувата в 
конце цикла (рис. 1.2). Однако получены доказательства в поль- 
зу того, что для эффективного функционирования С.-пути тре- 
буются иные формы ферментов (или изозимы) по сравнению с 
Сз-путем. Для успешной реализации С:-пути большое значение 
имеет также перестройка клеток и мембран, позволяющая сво- 
бодно перемещаться С.-кислотам и пирувату между клетками 
двух типов. 

Накопленные данные указывают на то, что Сл-растения про- 
изошли от Сз-растений; если это так, то не исключено, что в при- 
роде существуют растения с промежуточным путем фотосинтеза. 
Однако до недавнего времени все изученные растения относи- 
лись лишь к тому или иному типу. Существование Сз-и С.-видов 
растений внутри одного и того же рода, как, например, у Ай-- 
рех (Свепоро1асеае), дало повод предположить, что растения 
со смешанным типом можно получить путем простого перекрест- 
ного скрещивания. Однако оказалось, что такие гибриды с точ- 
ки зрения фотосинтеза относятся к Сз-растениям, несмотря на 
присутствие у них некоторых признаков С.-растений. В резуль- 
тате продолжительных поисков среди субтропических растений 
недавно обнаружено несколько Сз—С.-интермедиатов, причем 
одним из наиболее полно изученных является злак Рашсит п:- 
по4ез (Капат, СпоПеф, 1980). Эти растения анатомически от- 
личаются как от С;-, так и от С.-растений; они обладают Сд-ме- 
ханизмом фотосинтеза, однако менее эффективным по сравне- 
нию с истинными С4-видами. Наконец, в пользу происхождения 
С.-видов от Сз-видов свидетельствуют эксперименты, в которых 
показан переход Сз-фотосинтеза в С.-фотосинтез на различных 
листьях одного и того же С.-растения, в частности Сеа тау$ 
(Сгезро еф а1., 1979). 

В отношении С.-растений можно отметить еще один момент: 
адаптация к сохранению эффективного фотосинтеза в тропиках, 
по-видимому, имеет дополнительное преимущество — она обес- 
печивает защиту растений от растительноядных. В опытах Кас- 
велла с сотрудниками убедительно показано, что растительно- 
ядные предпочтитают Сз-растения С4-растениям, если им предо- 
ставить свободу выбора (Сазме! е{ а1|., 1973). Причина этого 
заключается, по-видимому, в анатомических особенностях, назы- 
ваемых «кранц-синдромом». Так, у С4-растений крахмал глубо- 
ко удален от поверхности листа и, следовательно, менее досту- 
пен для потребителей. Кроме того, обкладка сосудистых пучков 
у С.-растений, по-видимому, жестче, а содержание лигнина у 
С.-растений значительно выше, чем у Сз-растений. Наконец, 
показано, что С4-растения уступают Сз-растениям в содержании 
азота. 
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Основным стрессовым фактором окружающей среды для 
С.-растений является высокая дневная температура; растения, 
произрастающие в засушливых местах тропиков и субтропиков, 
подвержены воздействию засухи. Особенно страдают от нее пус- 
тынные растения, которые противостоят засухе благодаря сук- 
кулентному характеру произрастания и запасанию имеющейся 
воды (см. также с. 26). Давно известно, что многие суккуленты, 
например Ка апсйое ажететопИапа, обладают уникальным 
свойством накапливать в листьях в ночное время органические 
кислоты, главным образом яблочную, и расходовать их в тече- 
ние следующего дня. Растения с такого рода особенностями 
встречаются преимущественно среди представителей сем. Сгаз- 
зшасеае, а подобное явление получило название «САМ-метабо- 
лизм»!. Благодаря последним исследованиям (Кшое, Тшьо, 
1978) выяснилось, что САМ-растения — это, в сущности, особый 
тип С4-растений, для которых характерно чередование на протя- 
жении суток двух циклов: Хэча — Слэка и Кальвина. Кроме то- 
го, САМ-растения представляют собой уникальный пример био- 
химической адаптации фотосинтеза, направленной на сохране- 
ние влаги в засушливых местах обитания. 

Путь усвоения углерода у САМ-растений, схематически изо- 
браженный на рис. 1.3, определяется открыванием и закрыва- 
нием устьиц. Так, ночью, когда потери воды на транспирацию 
минимальны, устьица открываются и поглощенная СО. связыва- 
ется с фосфоенолпируватом с последующим образованием щаве- 
левоуксусной кислоты, а затем яблочной. Последняя сохраняет- 
ся в вакуолях до утра. С рассветом растение закрывает усть- 
ица, чтобы не допустить испарения воды в течение жаркого 
дня. В то же время вступает в действие второй углеродный цикл, 
а накопленная за ночь яблочная кислота становится основным 
источником СО., из которой затем синтезируются сахара в цик- 
ле Кальвина. Таким образом, САМ-растения функционально 
сходны с Са-растениями, с той лишь разницей, что у САМ-расте- 
ний последовательное карбоксилирование фосфоенолпирувата 
и рибулозобисфосфата разделены во времени на протяжении 
суток, ау С.-растений — в пространстве, т. е. анатомически. При 
благоприятных условиях фиксация углерода у САМ-растений 
осуществляется исключительно за счет Сз-пути. Подобные ис- 
следования позволили установить, что САМ-метаболизм — это 
специальный приспособительный механизм ксерофитов к суро- 
вым условиям пустыни. 

САМ-растения находят в природе такое же распространение, 
как и С.-растения; они обнаружены среди представителей 18 


1 От англ. Сгаззи]асеап Ас1а МаёаБо!зт — метаболизм кислот у Сгаззи- 
]асеае. — Прим. перев. 
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семейств и 109 родов. Оба типа метаболизма могут встречаться 
Уу растений одного и того же семейства, но у разных видов. На- 
пример, среди растений семейства ЕирБогЫа С4-путь находят у 
североамериканских субтропических видов, а путь САМ — у ви- 
дов африканской тропической зоны. Хотя о существовании двух 
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Рис. 1.3. Схема фотосинтеза у САМ-растений. ФЕП — фосфоенолпируват; 
РБФ — рибулозобисфосфат; ФГК — фосфоглицериновая кислота. 


модификаций углеродного пути известно давно, сравнительно 
немногие растения достаточно полно изучены биохимически; 
вполне возможно, что в результате последующих исследований 
выявятся иные адаптивные формы фотосинтетического пути 
углерода. 


3. Адаптация к холоду 


Многие растения и животные обладают способностью выжи- 
вать в суровых условиях северных и арктических районов зем- 
ного шара. Для насекомых показано, что холодоустойчивость у 
них достигается простым способом — синтезом  глицерола 
(рис. 1.4), действие которого в качестве антифриза подобно дей- 
ствию этиленгликоля в радиаторе автомобиля. У высших расте- 
ний адаптация к холоду, по-видимому, более сложный процесс, 
чем у насекомых (Геу\щ, 1980). Однако тот факт, что холодо- 
устойчивость коррелирует с повышением содержания сахаров в 
клеточном соке, не вызывает сомнений. [Шо данным некоторых 
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авторов, искусственное введение сахаров в растения обеспечи- 
вает им устойчивость к морозу. 

Состав сахаров у холодоустойчивых растений варьирует от 
растения к растению. Чаще всего это три обычных сахара: глю- 
коза, фруктоза и сахароза с примесью олигосахаридов, таких, 
как рафиноза. Многоатомные спирты, в частности маннитол, 
сорбитол и глицерол (рис. 1.4), которые, по-видимому, могут 
действовать в качестве антифризов, встречаются реже. Однако 
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Рис. 1.4. Структура многоатомных спиртов. 


эти спирты обнаружены в довольно больших количествах (до 
40% суммарного содержания сахаров) угардении, яблони, ряби- 
ны и граната (ФаКа!, 1960; 1961; ЗаКа1, УозШаа, 1968). 

Вопрос о том, играют ли сахара решающую роль в устойчи- 
вости растений к холоду, пока еще не вполне ясен. По всей веро- 
ятности, они обеспечивают растениям защиту от мороза по 
крайней мере двумя способами. Во-первых, посредством осмоти- 
ческого эффекта, в результате которого уменьшается вероят- 
ность образования в вакуолях больших количеств кристаллов 
льда. Во-вторых, благодаря метаболитическому эффекту; в этом 
случае сахара превращаются в протоплазме в различные строи- 
тельные блоки, необходимые растению, и тем самым выполняют 
дополнительную защитную функцию. Однако остается неясным 
вопрос, опосредованы ли эти эффекты превращением сахаров в 
многоатомные спирты, или это более сложный биохимический 


процесс. 


4. Адаптация к затоплению 


Целый ряд растений обладает способностью произрастать в 
долинах рек, затопленных талыми водами. Их корневая система 
подвергается затоплению. Некоторые растения в погруженном в 
воду состоянии проводят до полугода; в остальное время они 
находятся в достаточно сухих условиях. Эти растения способны 
регулярно, с интервалом в шесть месяцев, приспосабливать свой 
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метаболизм к влажным или сухим условиям жизни. К таким 
растениям относятся: касатик [715 р5еиаасоги$, и ситник Гипси$ 
еизиз. Интересно, что устойчивость к затоплению может варь- 
ировать даже внутри вида: в частности, у крестовника эепес1о 
ошват5 наряду с толерантными обнаружены также нетолерант- 
ные подвиды. 

Чтобы обеспечить себе выживание при переходе из аэробных 
условий в полуанаэробные, возникающие в результате затопле- 
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Рис. 1.5. Возможные конечные продукты гликолиза в условиях аноксин. 


ния, растения вынуждены перестраивать дыхательный путь в 
клетках корневой системы. Основная проблема для затопленных 
корней состоит в том, что в отсутствие кислорода образовавший- 
ся во время гликолиза пируват используется на накопление 
ацетальдегида, который в случае высокого уровня индуцирован- 
ной алкогольдегидрогеназы превращается в этанол (рис. 1.5). 
Известно, что этанол высокотоксичен для растительных клеток 
даже в очень малых количествах. Такие растения, как рис, 
способны выводить этанол из корневых клеток благодаря изо- 
билию воды на рисовых полях. Между тем для толстых корней 
многих древесных растений адаптация к алкогольному отравле- 
нию может играть существенную роль в борьбе за выживание. 
Известно, что накопленный таким образом этанол вызывает ги- 
бель нетолерантных видов растений. 

Еще одна важная проблема анаэробного дыхания заключа- 
ется в низком энергетическом выходе этого процесса. Кроме то- 
го, затопленные растения сталкиваются с другими трудностями, 
а именно с токсичностью неорганических ионов, например ионов 
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железа, возникающей в результате заболачивания почвы, а так- 
же с нарушением гормонального баланса в клетках корней. 

Для объяснения устойчивости некоторых видов растений к 
затоплению Крауфорд (Сга\Тога, 1972, 1980) выдвинул следую- 
щую гипотезу: в условиях затопления гликолитический путь 
преобразуется таким образом, что промежуточные продукты рас- 
щепления углеводов, например фосфоенолпируват, превраща- 
ются не в токсичный этанол, а в иные продукты, такие, как ма- 
лат, лактат или аланин (рис. 1.5), безвредные для затопленных 
корней. Интересно, что ныряющие пресмыкающиеся, птицы и 
млекопитающие при погружении в воду реагируют на аноксию 
накоплением того или иного из этих продуктов (Сга\ога, 1978). 
В пользу этой гипотезы говорят косвенные данные по накопле- 
нию в клетках затопленных в зимний период корней определен- 
ных метаболитов: малата у ситника Липси$ е]изиз$, шикимовой 
кислоты у касатика [115 рзеидасоги$ и глицерола у ольхи Ати$ 
тсапа. 

Попытки подтвердить эту гипотезу более прямыми экспери- 
ментами не имели большого успеха. В частности, при исследова- 
нии корней трех устойчивых к затоплению видов растений в ус- 
ловиях кислородной недостаточности не удалось обнаружить 
каких-либо отклонений в гликолитическом пути. Более того, в 
этих опытах показан существенный рост активности алкоголь- 
дегидрогеназы и увеличение образования этанола как следствие 
затопления (ТИВ, Ар Кеез, 1979). Скорее всего эти опыты не 
адекватны истинной ситуации, для которой характерна неполная 
аноксия, и разумеется, для подтверждения этой гипотезы необ- 
ходимы дальнейшие исследования. В связи с тем что адапта- 
ция к затоплению обнаружена у различных групп высших рас- 
тений, по-видимому, успех в борьбе таких растений против ал- 
когольного отравления определяется разнообразием путей ме- 
таболизма. 


5. Адаптация к засухе 


Растения, произрастающие в условиях сухого климата, спо- 
собны переносить засуху и называются ксерофитами. Пустынные 
и высокогорные растения преодолевают засуху благодаря мор- 
фологическим или анатомическим приспособлениям. Кактусы, 
например, покрыты толстым слоем воскообразной кутикулы, а 
наличие у них колючек вместо листьев сводит до минимума по- 
терю воды на испарение. 

Устойчивые к засухе растения можно разбить на две группы: 
растения, сохраняющие воду, и растения с повышенной способ- 
ностью поглощать воду (ГеуЦ+, 1980). Если для последних за- 
сухоустойчивость обеспечивается главным образом за счет фи- 
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зиологического механизма, то для первых также и за счет био- 
химических изменений. Одним из способов сохранения воды в 
листьях является сокращение времени для открывания устьиц 
или открывание их только в ночное время. Закрывание устьиц 
контролирует гормон абсцизовая кислота. Накопленный экспе- 
риментальный материал убедительно показывает, что для засу- 
хоустойчивых растений характерно высокое содержание этого 
весьма важного гормона. Так, в листьях пшеницы уже через 
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Рис. 1.6. Сесквитерпеноиды, вызывающие закрывание устьиц у растений. 


4 ч после начала завядания содержание абсцизовой кислоты 
возрастает в 40 раз. По данным ряда авторов, оно продолжает 
увеличиваться в течение 48 ч (\У/иеШ, Ншоп, 1969; МПБоггом, 
М№а4е, 1970). 

Действие абсцизовой кислоты обратимо, и при достаточном 
обеспечении водой ее уровень восстанавливается до нормально- 
го. Образованная в ответ на неблагоприятные условия абсцизо- 
вая кислота впоследствии не разрушается, а запасается в 
листьях в неактивной форме и, по-видимому, в дальнейшем ис- 
пользуется растением в ответ на водный стресс. Помимо абсци- 
зовой кислоты, закрывание устьиц контролируют еще три род- 
ственных сесквитерпена (рис. 1.6); в частности, фазеиновая кис- 
лота и транс-фарнезол вызывают закрывание устьиц у растений 
У!15 итйега и Зогойит соответственно (Гоуеуз, Киедетапп, 
1974; \еПБигп е{ а|., 1974). Механизм действия данных сескви- 
терпенов на устьичный аппарат пока еще не вполне ясен, тем 
не менее известно, что при стрессовой ситуации абсцизовая кис- 
лота выходит из хлоропластов клеток мезофилла и движется к 
замыкающим клеткам. Гранс-фарнезол, по-видимому, не спосо- 
бен заменить абсцизовую кислоту в этом процессе у эогейит, 
однако он вызывает изменения в проницаемости хлоропластных 
мембран, так что абсцизовая кислота свободно попадает в ци- 
топлазму (МапзНе|4 е{ а|., 1978). 
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Теоретически для того, чтобы снизить уровень транспирации 
и таким образом уменьшить потребность растений в воде, было 
бы весьма полезно опрыскивать листья растений экзогенной 
абсцизовой кислотой или одним из названных сесквитерпенов. 
Однако такая обработка крайне невыгодна, поскольку связана 
с огромными затратами гормона, который быстро разрушается 
при наружном нанесении на растения. Кроме того, снижение ин- 
тенсивности фотосинтеза и урожайности, которое вызвано за- 
крыванием устьиц, по-видимому, наносит растению заметный 
ущерб, что гораздо важнее, чем сохранение воды в листьях. 

Еще одним проявлением биохимической адаптации растений 
к недостатку воды является накопление пролина. При сравне- 
нии засухоустойчивых и чувствительных к засухе растений, от- 
носящихся к одному виду, оказалось, что у первых содержание 
пролина существенно выше, чем у последних. Так, у ячменя для 
обеспечения устойчивости к засухе интенсивное образование про- 
лина поддерживается на постоянном уровне (Зе её а]., 1972). 
Содержание пролина нередко может составлять до 30% пула 
свободных аминокислот. Так, например, у бермудской травы 
(Супо4оп аасн/оп) под влиянием водного стресса содержание 
пролина возрастает до 1,2 мг/г сухого веса. Весьма вероятно, 
что повышение уровня пролина в растительных клетках может 
служить симптомом какой-то более существенной адаптации 
к водному стрессу. Не исключено также, что пролин благодаря 
своим особым осмотическим свойствам способен удерживать 
воду в растительных клетках и таким образом вносить вклад в 
устойчивость к засухе (см. также роль пролина в адаптации 
галофитов, с. 35). 


ПТ. Биохимическая адаптация к почве 


1. Токсичность селена 


Селен, так же как и сера, относится к шестой группе перио- 
дической системы, но в отличие от серы обычно он не имеет осо- 
бого значения для растений. Поскольку селен и сера очень близ- 
ки по своим свойствам, селен может заменять серу в биохими- 
ческих системах. Именно благодаря этой способности селен 
включается в аминокислоты, затем в белок, селенопротеин, и 
в таком виде становится токсичным. Селен даже в очень малых 
количествах токсичен для всех живых организмов. 

В почве селен находят главным образом в связанной форме, 
поэтому обычно он не опасен для растений. Однако в некоторых 
районах земного шара встречается почва с чрезмерно высоким 
содержанием селена, поглощаемого растениями. Это пастбища в 
Центральной Азии, Австралии и в Северной Америке. Вследст- 
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вие высокого содержания селена в почве у пастбищных живот- 
ных наблюдаются симптомы отравления. Токсикоз выражается 
как в острой, так и в хронической форме, а длительное употреб- 
ление селена с растительной пищей приводит к смерти. Одним 
из симптомов отравления селеном у овец является выпадение 
шерсти с образованием плеши. Зарегистрированы также смер- 
тельные случаи среди людей. Однако пристальный интерес к 
этому явлению возник лишь в 30-е годы. Оказалось, что причи- 
на отравления и гибели крупного рогатого скота и овец заклю- 
чается в том, что некоторые виды растений приспосабливаются 
к избытку селена, накапливают его в своих клетках и служат 
причиной отравления поедающих их животных (Козешеа, 
Веа{!, 1964). 

Многие растения, способные адаптироваться к высокому со- 
держанию селена в почве, принадлежат к роду Аз{тава!и$ се- 
мейства бобовых, ив большинстве опубликованных работ иссле- 
дования проводились именно на этих растениях. Из 500 видов 
Аз{гава!из североамериканской флоры около 25 видов приспо- 
собились к селену и называются аккумуляторами селена. Не 
приспособленные к селену растения не могут расти в местах 
с избыточным его содержанием. Способность таких аккумулято- 
ров, как А. 15 шШса!и$ и А. ресНпа{и$, накапливать селен чрезвы- 
чайно высока; они содержат свыше 5000 ч. на млн. селена, в то 
время как не накапливающие селена растения содержат менее 
5 ч. на млн. Представление об опасности этих растений для жи- 
вотных и человека можно получить из публикаций, в которых 
сообщалось о появлении токсических симптомов у обработанных 
селеном (5 ч. на млн.) растений Тг/ойит и у травоядных жи- 
вотных, в рацион которых входил 1 пикомоль селена (ЗПИЁ, 
1969; 1972). 

Возникает вопрос: каким образом этим растениям удается 
накапливать селен без какого-либо ущерба для себя? Ответ, 
по-видимому, заключается в способности растений-аккумулято- 
ров отделять неорганическую серу (в виде сульфата) от неорга- 
нического селена (в виде селената или селенита) при поступле- 
нии их в растение и направлять селен на синтез аналогов небел- 
ковых аминокислот (рис. 1.7). Эти аминокислоты структурно 
отличаются от двух стандартных серусодержащих аминокислот, 
цистеина и метионина, и вследствие этого не участвуют в синте- 
зе белка. Селенсодержащие аминокислоты затем изолируются 
в вакуолях клеток листа и тем самым становятся совершенно 
безвредными для растения, но, разумеется, крайне опасны для 
любых растительноядных животных. 

В не приспособленных к селену растениях поглощенный из 
почвы селен (см. рис. 1.7) используется для синтеза белковых 
аминокислот, в которых сера заменена на селен. Хотя селено- 
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цистеин и селенометионин, по-видимому, вредны сами по себе, 
более существенный ущерб они наносят, ошибочно включаясь 
вместо серусодержащих аминокислот в ферментные белки. Ток- 
сичность в этом случае может быть обусловлена заменой цисте- 
ина на селеноцистеин и образованием нефункциональных бел- 
ков, в которых полипептидные цепи вместо $—5$-связей удержи- 
ваются более лабильными 5$е—5е-связями. В последней работе 
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Рис. 1.7. Адаптация растений к селену. 


Брауна и Шрифта (Вга\уп, ЗБгИ+, 1980) показано, что после 
введения растениям Ушпа га а селената обнаруживается се- 
леноцистеин в составе белковой фракции. Любопытно, что бак- 
терия Езспейсша сой успешно росла на среде с селенометиони- 
ном, который замещал до 150 остатков метионина в В-галакто- 
зидазе. При этом, несмотря на значительные изменения свойств 
селено-В-галактозидазы, она инактивировалась не полностью. 
Таким образом, селенометионин, по-видимому, менее опасен для 
клетки, чем селеноцистеин. 

Две небелковые селенсодержащие аминокислоты, синтези- 
рованные в клетках аккумулятора А${гаваи$, представлены на 
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рис. 1.7; у этих растений обнаружено также несколько других 
аналогов, в частности селенметилцистеинсульфоксид, \-глута- 
мил-5е-метилцистеин и его сульфоксид. Подобные аминокисло- 
ты найдены не только в листьях, но и в семенах; в связи с этим 
исследования по определению аккумуляторов селена среди пред- 
ставителей рода Азгаваиз можно проводить как на листьях, 
так и на семенах ()иппШ, Ео\4еп, 1967). Аккумулирующие ви- 
ды прекрасно растут в присутствии солей селена в почве. Так, 
в условиях лаборатории было показано, что при внесении в поч- 
ву селената рост таких растений стимулировался. Аналогично 
этому некоторые галофиты лучше растут в присутствии МаС|, 
чем в его отсутствие (с. 34). 


2. Токсичность тяжелых металлов 


Самым ярким примером способности растений приспосабли- 
ваться к высокому содержанию токсичных металлов в почве яв- 
ляется быстрое заселение отработанных после добычи тяжелых 
металлов отходов такими злаками, как полевица Абго$Н$ 1епш5$ 
и овсяница Резшса оцта. Так, некоторые виды А. {епи{5 доста- 
точно хорошо растут на почвах, содержащих до 1% свинца. 
Брэдшоу и сотр. (Огегогу, ВгадзНа\м, 1965; ЗтИВ, ВгадзВам, 
1970) исследовали генетические аспекты этого явления у расти- 
тельных сообществ рудников Северного Уэльса. Оказалось, что 
устойчивые к свинцу, меди и цинку популяции развиваются 
довольно быстро; при определении биохимических основ толе- 
рантности такие растения могут служить объектом исследова- 
ния. Хотя точный механизм адаптации к тяжелым металлам по- 
ка еще не известен, однако некоторые предпосылки для его вы- 
яснения имеются. 

Первым важным участком, на который воздействуют тяже- 
лые металлы, является поверхность корней. Происходящие здесь 
биохимические изменения описаны Вулхаузом  (\МооШоизе, 
1970), который исследовал активность кислых фосфатаз в кор- 
нях 420515 1епи!5. Согласно его данным (рис. 1.8), ферменты 
корней приспосабливаются к высоким концентрациям металлов 
и способны функционировать, несмотря на высокое содержание 
токсичных элементов в окружающей среде. Весьма вероятно, 
что в поверхностных клетках корней присутствует несколько 
форм (или изозимов) кислой фосфатазы и под влиянием окру- 
жающей среды происходит их отбор. Действительно, показано, 
что у толерантных клонов набор изозимов шире, чем у нетоле- 
рантных экотипов (Сох, ТВигтап, 1978). 

Истинный механизм накопления токсичных металлов расте- 
ниями не совсем ясен. Один из возможных механизмов состоит 
в способности специфических белков клеточной стенки связы- 
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вать различные тяжелые металлы и таким образом инактиви- 
ровать их. Это предположение подтверждается опытами по диф- 
ференциальному включению радиоактивных металлов в корни 
устойчивых популяций 45т0$Н5$ {епи{5, в результате ‘чего метка 
накапливается во фракции клеточных стенок (Тигпег, МагзвайЙ, 
1972). 

Известны популяции растений, которые обладают способ- 
ностью адаптироваться не только к свинцу, но и к другим тяже- 
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Рис. 1.8. Активность кислых фосфатаз в корнях Адго$И$ 1епш$. 


лым металлам; так, имеются сведения о существовании толе- 
рантности к меди, кадмию, цинку, олову и никелю. Как предпо- 
лагают, у большинства растений толерантность к меди и цинку 
обеспечивается на уровне поглощения и накопления этих метал- 
лов, причем эти процессы могут осуществляться посредством 
нескольких механизмов. Так, в работе Шиллера (с Шег, 1974) 
приводятся данные о весьма высокой устойчивости к металлам 
мембран толерантных к меди рас 5Иепе сисифаи$, которые мо- 
гут ограничивать поступление меди в растения в том случае, 
когда она находится в ионной форме. Таким образом, устойчи- 


вость к меди, по крайней мере у одного из высших растений, 
достигается, очевидно, путем исключения иона меди; сходным 
образом адаптируется водоросль СИ/огейа ошватз (Еозег, 
1977). Тем не менее таким растениям необходимо поступление 
незначительных количеств меди, поскольку она требуется для 
нормального метаболизма. Аналогичная ситуация наблюдается 
в случае устойчивости к цинку. Так, растение Тура Г1аойа 
выделяется среди толерантных к цинку видов вследствие пло- 
хой проницаемости его клеточной стенки для ионов цинка; при 
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этом клоны, выращенные на зацинкованной и нормальной поч- 
вах, одинаково хорошо переносят высокое содержание цинка в 
сосудах с питательной средой (МсМаиоШоп е{ а|., 1974). Пере- 
крестная толерантность встречается крайне редко, т. е. вид, 
приспособленный к цинку, обычно погибает, если он попадает 
в условия с избыточным содержанием меди. Вместе с тем для 
некоторых злаков можно получить гибриды, обладающие кото- 
лерантностью к двум тяжелым металлам, например к цинку и 
меди, хотя эти свойства наследуются независимо (\оо!Поизе, 
1980). 

Способность некоторых растений адаптироваться к тому или 
иному тяжелому металлу успешно используется человеком в 
поисках новых месторождений. Растения-индикаторы, указыва- 
ющие на присутствие в почве ценных минеральных отложений, 
в настоящее время широко используются в геологоразведке. Так, 
например, кустарник Нибап!йиз Нопфип4и$ служит индикато- 
ром никеля в Австралии. Действительно, в его золе содержится 
до 22% этого металла. Растение Ептобопит очаЩойит являет- 
ся индикатором залежей серебра в штате Монтана, а некото- 
рые виды А$гава[и$ — индикаторами урана в штате Колорадо. 
Наконец, среди растительности Южной Африки обнаружено 
несколько накапливающих золото растений, представляющих 
очевидный интерес для золотодобывающей промышленности; к 
ним относится растение семейства толстянковых эе4ит [апседа- 
гит. 

Морские растения также обладают способностью адаптиро- 
ваться к отравлению тяжелыми металлами. Так, бурая водо- 
росль Ескюша га@диа концентрирует мышьяк в прибрежной 
экосистеме Австралии, запасая его в своих тканях в органиче- 
ской форме — в виде двух производных сахаров, содержащих 
‚мышьяк. Интересно, что у таких представителей морской фауны, 
как омар и мерланг, мышьяк обнаружен в связанной форме — в 
виде арсенобетаина МезАз+СН.СО27. Скорее всего эти морские 
животные получают мышьяк из бурых водорослей косвенным пу- 
тем — через детритоядных; при этом органическая форма мышь- 
яка претерпевает изменения (Е4топ4$, Егапсезсопт, 1981). 


3. Адаптация к засолению 


Растения, произрастающие на засоленной почве, а именно 
на соленых болотах и в пустынях или на морском побережье, 
принято называть галофитами. Очевидно, такие растения адап- 
тировались к высокой засоленности почвы. Подобное представ- 
ление подтверждается попытками выращивать негалофиты, или, 
как их называют, «гликофиты», в условиях высокого содержания 
хлорида натрия. У высших растений потребность в хлориде нат- 
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рия слишком мала (несколько ч. на млн.) и по мере повышения 
его концентрации очень быстро развиваются симптомы отрав- 
ления. Для таких относительно чувствительных гликофитов, как 
томаты, горох и бобы, представляет опасность даже такая низ- 
кая концентрация МаС]|, как 0,14. Истинные галофиты, напро- 
тив, устойчивы к высоким концентрациям МаС!. Так, для сти- 
муляции роста таких растений необходимо присутствие в почве 
1—2% МаС|. Некоторые галофиты способны выдерживать до 
20% Мас] в почве, хотя его уровень в наиболее засоленной поч- 
ве много ниже, приблизительно 2—6% (ГеуПф, 1980). 

К типичным береговым галофитам относятся такие предста- 
вители умеренной флоры, как армерия Агтейа тапита и подо- 
рожник приморский (Р№ащаво тапита), а также растения 
тропических побережий: манговые деревья (КЙй{2орйога, Ачесеп- 
та) и солеросы, например Тйаа5;а. Пустынные галофиты 
включают многие виды А ех, например А. пайти$ и А. 5роп- 
51054, а также Фиаеаа [гиНсоза. Определение галофитов не 
всегда четко выражено и вряд ли стоит ограничивать это поня- 
тие только теми растениями, которые произрастают в засолен- 
ных районах мира. Что касается гликофитов, то их ответы на 
солевой стресс могут быть различными, причем одни виды, в ча- 
стности томаты и горох, чрезвычайно чувствительны, а другие, 
например многие злаки, весьма устойчивы к МаС!. Подробное 
описание экологии и общей биологии галофитов представлено в 
книгах Реймолда и Квина (Кеипо!4, Оцееп, 1974) и Вайзеля 
(М/а!зе1, 1972). 

Адаптация к засолению обеспечивается одним из трех спо- 
собов: накоплением соли в клеточных вакуолях (в тканях 5ай- 
согша обнаружен 10%-ный раствор МаС]), ограничением поступ- 
ления соли в клетку, а также разведением соли после ее погло- 
щения растением. Между галофитами и гликофитами отмечены 
биохимические различия, особенно в уровнях активности фер- 
ментов, однако вряд ли эти различия связаны с процессом 
адаптации. Так, ферменты галофитов ш уйго не обладают боль- 
шей толерантностью к высоким концентрациям солей, чем фер- 
менты гликофитов. Добавлением МаС! до 50 ммоль/л можно 
вызвать стимуляцию активности некоторых ферментов, напри- 
мер малатдегидрогеназы, однако такая стимуляция не зависит 
от того, из какого растения выделен фермент — галофита или 
гликофита (Е]о\ег$ её а|., 1976). Одним из характерных симп- 
томов избытка МаС] у конских бобов Угаа ]аба является накоп- 
ление диамина путресцина (З{гогопоу, 1964). Этот факт, одна- 
ко, можно объяснить влиянием избытка Ма+ на ограничение 
поглощения клеткой К+, поскольку известно, что у ряда расте- 
ний, включая конские бобы, при дефиците К! также накаплива- 
ется путресцин (ЗшИВ, 1965). 
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Таблица 1.2. Содержание глициибетаина и пролина в растительных 
проростках, выращенных в низко- и высокосолевых условиях! 


мг/100 г сырого веса 


глицинбстаин пролин 
Тип растения Растение 
низкая высокая низкая высокая 
КОНЦ-Я КОНЦ-Я КОНЦ-Я КОНЦ-Я 
соли соли соли соли 
Солечувствитель- | Томат 2 2 6,9 72 
ный гликофит 
Солеустойчивый Ячмень «Агитаг» 32 158 0.8 22 
гликофит СШопт5 вауапа 25 106 0,6 48 
Галофит Дёирех 5ропв105а 177 246 1,3 2,0 
хиасаа топогса 385 462 5,7 3,7 


' Данные из работы ($4огеу, Ууп Лопез, 1975). Сходные изменения отмечались также 
в корнях. Низкосолевые условия соответствуют условиям стандартного раствора Хоглан- 
да. высокосолевые условия — от 100 до 500 мМ МаС1. 


В последнее время у галофитов обнаружены две крайне важ- 
ные биохимические особенности: накопление белковой имино- 
кислоты пролина и четвертичного азотистого соединения глицин- 
бетаина. При этом концентрация пролина у галофитов может в 
10 раз превышать нормальный уровень этой иминокислоты у гли- 
кофитов (5{1е\аге, [ее, 1974). В экстремальном случае у гало- 
фФита ГибюосМи тапита свободный пролин составляет 10— 
20% сухого веса проростков. Высокое содержание пролина об- 
наружено также и у других галофитов: А${ег {пройит, Агтепа 
папита. Следует, правда, отметить, что у некоторых галофи- 
тов, в частности у РРащаво тапита, уровень пролина сохраня- 
ется в норме. 

Значение содержания пролина в приведенных выше исследо- 
ваниях подтверждается также индукцией высоких уровней этой 
кислоты у гликофитов, искусственно подвергающихся воздейст- 
вию высоких концентраций соли (см. данные по томатам в 
табл. 1.2). Действительно, оказалось, что повышение содержа- 
ния пролина можно индуцировать как у галофитов, так и у гли- 
кофитов при переносе их из бессолевых условий роста в условия 
с постепенно возрастающей засоленностью. Тот факт, что на- 
копление пролина действительно является адаптивным ответом 
растений на засоленность, подтверждается также исследования- 
ми Стюарта и Ли (З{е\агё, ЁГее, 1974), которые показали, что 
для удаленных от моря популяций Агтейа характерно сравни- 
тельно нормальное содержание пролина 1,4 мкмоль/(г сырого 
веса), в то время как у прибрежных популяций концентрация 
пролина достигает 26 мкмоль/ (г сырого веса). 
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Каким образом высокий уровень пролина обеспечивает расте- 
нию солеустойчивость, точно не установлено, однако известно, 
что именно пролин обладает ценными осмотическими свойства- 
ми и его присутствие придает растениям способность выдержи- 
вать высокие осмотические концентрации в среде. Накопление 
пролина у галофитов, по-видимому, сходно с повышением его 
содержания у засухоустойчивых растений (с. 26). Очевидно, 
существует общий механизм при адаптации растений к засоле- 
нию и сухому климату. 

Вин Джонс с сотрудниками представили доказательства 
существенного вклада в устойчивость к солевому стрессу алифа- 
тических четвертичных соединений аммония (Зогеу, \Мт Лопез, 
1977). Наибольшее внимание в этой работе уделено холину 
(СН) зМСН.СН.ОН И родственной кислоте бетаину 
(СНз)зМ+СН.СОг“. Оба соединения широко распространены сре- 
ди растений; известно, что холин входит в липидный состав 
мембран, однако для глицинбетаина подобная роль не выясне- 
на. Измерение концентраций бетаина у растений с различной 
чувствительностью к соли показало, что с увеличением солевого 
стресса содержание бетаина значительно повышается, а содер- 
жание холина не меняется (табл. 1.2). Повышение содержания 
бетаина часто сопровождается повышением уровня пролина; 
вместе с тем имеются некоторые исключения. Так, у чувствитель- 
ных к соли томатов при резком возрастании уровня пролина 
уровень глицинбетаина не изменяется (табл. 1.2). Однако, по 
данным Стори и Вин Джонса (Зфогеу, \Лт Топез, 1975), у двух 
выбранных для исследования галофитов по мере возрастания 
концентрации соли содержание бетаина значительно повышается 
при сохранении неизменного уровня пролина. 

Данные, приведенные в табл. 1.2, указывают на то, что в 
некотором отношении глицинбетаин может играть более сущест- 
венную роль в приспособлении галофитов к солевому стрессу, 
чем пролин. Однако существование галофитов, неспособных на- 
капливать глицинбетаин, ставит под сомнение такое утвержде- 
ние. По всей вероятности, растения располагают несколькими 
механизмами адаптации к засолению. Скорее всего бетаин, по- 
добно пролину, играет роль в регуляции осмотических процес- 
сов. Действительно, обнаружена прямая корреляция между ос- 
мотическим давлением у проростков и содержанием в них бе- 
таина. При этом такая корреляция наблюдается как у одного 
растения, последовательно выращиваемого в различных солевых 
условиях, так и у группы растений, выращенных при различных 
концентрациях соли (\У/ш Лопез еф а|., 1977). Кроме того, пред- 
ставление о защитной роли глицинбетаина и пролина подтверж- 
дается отчасти отсутствием у них способности ингибировать 
активность ферментов даже в том случае, когда эти азот- 
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Таблица 1.3. Низкомолекулярные вещества, которые накапливаются 

в солеустойчивых высших растениях 

_ вии —кдк—дкдкдкдкд—кдкд—кд 
Цитоплазматиче- Галофиты, у которых 


ский осмотик Формула происходит накопление 
Пролин М+Н.—(СН2)з—СНСО- Тибосмп тагИйта 
"АННЕ ШАЗ ИЕН. Липсас1пасеае 
Глицинбетаин (СНз)3М+—СН2СО- А трех $роп105а 
Српепоро !асеае 
В-Триметилами- (СНз)3М+—СН2СН2СО»- Итошит ошеаге 
нопропановая Р]итБар1пасеае 
кислота 
$-Диметилсуль- (СНз)25+—СН2СН.СО- эрагнпа апейса 
фопропановая Огаптеае 
кислота 
$-Диметилсуль- (СНз)25+— (СН.)«СО-- Рероах15 1епи{фойа 
фопентановая СгисПегае 
кислота 
Сорбитол СН.ОН — (СНОН).—СН›.ОН Ращасо таййта 
Р]ащастасеае 


Пинитол СНОН— (СНОН).—СНО—СН. | $регошата тедеа 
РЕ ЕВ. СагуорпуПасеае 


содержащие соединения присутствуют в высоких концентра- 
ЦИЯХ. 

Хотя пролин и глицинбетаин относятся к наиболее распрост- 
раненным соединениям, участвующим в адаптации растений к 
галофитным условиям, у некоторых растений они могут быть 
заменены веществами с близкой структурой (табл. 1.3). Оказа- 
лось, что для таких соединений характерна весьма высокая спе- 
цифичность для определенных таксономических групп. Особый 
интерес представляют производные серы, которые, подобно гли- 
цинбетаину, являются цвиттерионами. Об одном из них, 5-диме- 
тилсульфопропановой кислоте, недавно сообщалось как о цито- 
плазматическом осмотике морской водоросли Иша [асшса (Риск- 
зоп её а]., 1980). Данные о присутствии в клетках высших расте- 
ний — галофитов многоатомных спиртов — сорбитола и пинито- 
ла (табл. 1.3; АБта4 ей а|., 1979; Согпат е{ а1., 1980) — перекли- 
каются с сообщением о чрезмерном накоплении глицерола (до 
80% сухого веса) у зеленой водоросли РипаПеНа рагча в усло- 
виях высокой засолености (Веп-Ато{2, Аугоп, 1973). Многоатом- 
ные спирты представляют также интерес в связи с их ролью в 
обеспечении холодоустойчивости (с. 24). Различные осмотики, 
несомненно, отличаются друг от друга по своей питательности 
и энергетической ценности. В связи с этим возникает вопрос, 
существует ли какое-либо избирательное преимущество в обра- 
зовании того или иного соединения. Скорее всего таким пре- 
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имуществом обладают четвертичные соли аммония, поскольку 
присутствующий в них азот может повторно использоваться 
различным образом в зависимости от времени года. 

Таким образом, можно заключить, что подавляющее боль- 
шинство галофитов биохимически приспосабливается к солевому 
стрессу путем накопления в цитоплазме клеток особых неток- 
сичных растворимых веществ. Их защитное действие проявляет- 
ся в поддержании низкого водного потенциала, возникающего 
в результате накопления неорганических ионов в вакуолях клет- 


о ОН 
о” Ио н, 
| 
| | 
о ра С Н, О те” гай ое и 
.] Зо | — 
и и `0$0. 
но О но О 
р утеслин- 7а- дм сульта/”, памариксетин -л- С, 76 РА 7, 
присутствует и 2о5ега приситетвиет и Татагг 


Рис. 1.9. Структура двух сульфатов флавоноидов, обнаруженных у галофитов. 


ки. Наиболее распространенными осмотиками являются пролин 
и глицинбетаин; эту функцию могут выполнять также производ- 
ные серы и многоатомные спирты. Учитывая многообразие рас- 
тений, способных адаптироваться к условиям засоленности, мож- 
но предполагать существование иных, еще не известных меха- 
низмов адаптации. 

Растения, произрастающие в море или поблизости от него, 
а также на соленых болотах, помимо ионов натрия и хлора под- 
вержены воздействию некоторых других ионов. Очевидно, для 
выживания в таких местах растения вынуждены приспосабли- 
ваться к их избытку. К числу таких ионов относится сульфат. 
Одним из возможных путей инактивации или запасания этого 
иона является его конъюгация с природными фенольными соеди- 
нениями, в частности с флавоноидами. У растений обнаружено 
более 50 таких конъюгатов (НагБогпе, 1977). Весьма любопыт- 
но, что они найдены главным образом у растений, подвержен- 
ных водному стрессу, а также у галофитов. 

Сульфаты флавоноидов (рис. 1.9) обнаружены у таких на- 
земных галофитов, как Зиаеда тапита, Агтепа тапита, [-- 
тощит ошраге, Мура |тиЙйсап$, а также у некоторых видов 
Апрех, Егапвеша и Татайх. Ими богаты также морские травы 
Тпаазяа, Гаписйеша и Гозега. У некоторых галофитов, напрни- 
мер Р/атасо тайита, сульфаты флавоноидов отсутствуют. 
Как упоминалось выше, подобное явление имеет место также в 
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случае пролина или бетаина. По-видимому, существует несколь- 
ко систем конъюгации сульфатов у растений. Роль органических 
конъюгатов серы в настоящее время активно исследуется. 


[У. Механизмы детоксикации 


1. Общие положения 


В настоящее время помимо природных стрессов современные 
растения подвергаются стрессам, которые создает для них че- 
ловек. Они возникают в результате использования в сельском 
хозяйстве различных пестицидов, а также в результате загряз- 
нения атмосферы отходами промышленного производства и вы- 
хлопными газами. К счастью, растения обладают способностью 
справляться с подобными стрессами и выживают, несмотря на 
наносимый им вред. Такая способность частично обусловлена 
присутствием в растительных клетках эффективной системы 
детоксикации чужеродных соединений. Наличие этой системы 
удалось выявить в результате опытов с мечеными токсичными 
веществами, а также благодаря тому факту, что растения мо- 
гут запасать токсины в своих клетках в нетоксичной связанной 
форме (например, НСМ связывается в виде цианистого гликози- 
да). Растение может противостоять даже газам, проникающим 
в него через устьица. Так, у растущего в индустриальных райо- 
нах многолетнего растения — плевела Гойит регеппе — обнару- 
жена толерантность к диоксиду серы $О.5, который обычно даже 
в очень незначительной концентрации оказывает на растения 
летальное действие (Ногзетап еф а|., 1978). При этом концент- 
рация $О. в атмосфере может достигать 700 мкг/м3, однако ме- 
ханизм детоксикации $О. пока еще неизвестен. 

Ключевым процессом в детоксикации органических веществ 
у растений является образование глюкозида, которое протекает 
с участием фермента гликозилтрансферазы в присутствии в ка- 
честве кофактора уридиндифосфатглюкозы. Этот путь отлича- 
ется от основного пути детоксикации у животных, для которого 
характерно образование глюкуронида или этерифицированного 
сульфата (\/ППатз, 1964). Однако цель как у растений, так и 
у животных общая — инактивировать токсин и довести его до 
растворимого состояния, с тем чтобы в дальнейшем изолировать 
в клеточных вакуолях или, в случае животных, вывести из орга- 
низма с мочой. 

Инородные вещества, содержащие фенольные или азотистые 
группировки, детоксицируются прямым путем с образованием 
глюкозида. Однако в случае отсутствия у токсичных веществ 
таких функциональных группировок процессу конъюгации с са- 
харом должно предшествовать введение их в структуру токсина. 
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Таким образом, составной частью детоксикации могут служить 
реакции окисления, декарбоксилирования, метилирования, аци- 
лирования или образования сложных эфиров. Иногда вместо 
конъюгации с глюкозой происходит конъюгация токсина с ами- 
нокисСлотой. 


2. Детоксикация фенолов 


Фенолы представляют собой наиболее полно изученную в 
связи с детоксикацией группу веществ (Ео\ег$, 1964). Они вы- 
сокотоксичны как для растений, так и для микроорганизмов. 
Опыты с мечеными фенолами показали, что при введении в рас- 
тение они быстро глюкозилируются (в пределах нескольких ча- 
сов), а продукты этой реакции — глюкозиды либо откладывают- 
ся в клеточных вакуолях, либо метаболизируются и в конце кон- 
цов расщепляются до СО.. 

На рис. 1.10 приведены некоторые примеры глюкозилирова- 
ния фенолов. Наиболее полно изучена детоксикация гидрохино- 
на (Рг!4Ват, 1964). Оказалось, что все высшие растения обла- 
дают способностью к его глюкозилированию, однако у грибов, 
водорослей и бактерий эта способность отсутствует. При деток- 
сикации гидрохинона обычно образуется моноглюкозид — арбу- 
тин, который обнаружен в листьях Риги$. У некоторых растений 
и в некоторых тканях реакция глюкозилирования протекает на- 
столько успешно, что приводит к образованию более сложных 
глюкозидов. Так, у зародышей пшеницы в качестве метаболитов 
идентифицированы диглюкозид (гентиобиозид) и триглюкозид. 
Соединения, в структуре которых имеются два соседних феноль- 
ных гидроксила, например эскулетин, могут образовывать изо- 
меры глюкозидов. У некоторых растений эскулетин метилирует- 
ся с образованием скополетина и обнаруживается в виде глюко- 
зида скополина. 

Соединения, содержащие фенольную и карбоксильную груп- 
пы, например п-кумаровая кислота (рис. 1.10), обезвреживаются 
путем образования сложных эфиров с глюкозой; при этом сахар 
присоединяется преимущественно к карбоксилу, а не к феноль- 
ной группе. Интересно, однако, что при введении в растение ко- 
ричной кислоты образуется всего лишь незначительное количе- 
ство циннамоилглюкозы. Основной реакцией в этом случае яв- 
ляется гидроксилирование п-кумаровой кислоты, которая затем 
глюкозилируется по карбоксильной группе с образованием п-ку- 
мароилглюкозы. В связи с этим необходимо отметить, что гор- 
мон роста — индолилуксусная кислота — при введении в расте- 
ние глюкозилируется не по азоту, а по кислороду с образова- 
нием сложного эфира. Кроме того, индолилуксусная кислота 
может образовывать конъюгаты с аспарагиновой кислотой, ко- 
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торая также присоединяется через карбоксильную группу. 
Конъюгация с этой аминокислотой представляет собой второсте- 
пенный путь детоксикации у растений. 


ОН 0/77 О/7ю-—О/7Ю О б/ИЮ ОГИ 
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ОН ОН ОН ОН 
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Е ыыы 
но 7 но 7 пюбб 
Жлулегтин Цикориин ЭСкулин 
Ию У 
сн:о 7 
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НО { Усн-сисом ПР 6) — Н=СНСО, /ю 


п-Лумародая хислета п- Кумароилелюкоза 


Рис. 1.10. Продукты детоксикации фенолов у растений. 


3. Детоксикация системных фунгицидов 


В последнее десятилетие системные фунгициды широко ис- 
пользуются в борьбе с такими грибковыми заболеваниями рас- 
тений, как ложная мучнистая роса у злаковых и тыквенных. Ос- 
новное требование, предъявляемое к системным фунгицидам, 
состоит в том, что они должны легко проникать внутрь растения, 
для которого они безвредны, и сохраняться в нем для надежной 
защиты от грибных паразитов. Если давно известные фунгици- 
ды (например, бордоская жидкость) наносят на растение путем 
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опрыскивания, то фунгициды системного действия можно ис- 
пользовать для протравливания семян. При этом они длитель- 
ное время сохраняются в растении, обеспечивая резистентность 
к грибам в течение всего вегетационного периода. Такие вещест- 
ва, разумеется, могут модифицироваться 11 \!у0, а продукты де- 
токсикации сами по себе обеспечивают высокую резистентность 
к грибным инвазиям. 
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Рис. 1.11. Метаболизм этиримола в клетках ячменя. 


Одним из широко используемых для ячменя системным фун- 
гицидом является этиримол, производное пиримидина, который, 
по-видимому, действует на гриб как антиметаболит. Метабо- 
лизм этого фунгицида исследован на листьях ячменя, и с по- 
мощью меченых атомов показано, что период его полураспада 
шт \!уо составляет всего лишь 3 дня. Оказалось, что это фото- 
химический процесс, а одним из основных его метаболитов явля- 
ется соответствующий глюкозид. Правда, при этом образуется 
не простой М-глюкозид; алифатическая боковая цепь этиримола 
сначала окисляется до соответствующего спирта, а затем обра- 
зуется глюкозид этого спирта, который является природным 
метаболитом (рис. 1.11; Теа1|, 1973). 


4. Детоксикация гербицидов 


Особенно ярко гибкость растений в отношении адаптации к 
чужеродным веществам проявляется при их взаимодействии 
с гербицидами, применяемыми для борьбы с сорняками. 
Детоксикация гербицидов интенсивно исследуется, и, очевидно, 
скорость и способ детоксикации играют решающую роль в эф- 
фективном уничтожении сорняков. Так, использование избира- 
тельного гербицида 2,4-дихлорфеноксиуксусной кислоты (2,4-0) 
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в борьбе с сорняками обусловлено тем, что сельскохозяйствен- 
ные культуры способны быстро метаболизировать ее, а сорняки 
не обладают такой способностью и в результате погибают. 
Хотя у 2,4-) может происходить конъюгация с глюкозой или 
аспарагиновой кислотой по карбоксильной группе, а также гид- 
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Рис. 1.12. Детоксикация и метаболизм 2,4-)О у растений. 


роксилирование ароматического кольца, важной реакцией деток- 
сикации этого гербицида является окисление боковой цепи 
(Мау]ог, 1976). Как только боковая цепь удаляется, гормон рос- 
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Рис. 1.13. Метаболизм гербицида монурона у растений. 


та теряет свою активность, при этом образуется 2,4-дихлорфе- 
нол, который затем конъюгирует с глюкозой обычным путем 
(рис. 1.12). Несмотря на то что способность к деградации боко- 
вой цепи широко распространена среди растений, быстро реали- 
зовывать ее могут всего лишь несколько сельскохозяйственных 
культур. Ферментный аппарат сорняков активируется при обра- 
ботке их гербицидом не сразу, и именно разница в скорости де- 
токсикации определяет избирательное действие гербицидов. 
Сорняки, неспособные детоксицировать 2,4-), погибают не по- 
тому, что он токсичен как таковой, а потому, что 2,4-2 — это 
весьма активный ауксин. В избыточной концентрации он вызы- 
вает слишком быстрый рост растения, что приводит его к гибели. 

Примером наиболее характерного пути детоксикации герби- 
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цидов служит детоксикация азотсодержащего гербицида мону- 
рона. В растениях хлопчатника сначала одна метильная группа 
отщепляется, а другая окисляется и в конце глюкозилируется 
(рис. 1.13). Таким образом, прежде чем вещество будет удале- 
но из системы в виде глюкозида, необходимы два сложных фер- 
ментативных процесса (Егеаг е{ а|., 1972). Дополнительную 
информацию по метаболизму гербицидов можно найти в обзорах 
Керни и Кауфмана (Кеагпеу, КаиНпап, 1969), Нэйлора (Мау1ог, 
1976) и Бэлдвина (Ваш, 1976). 
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Глава 2 


Биохимия опыления растений 


|. Введение 


Когда насекомые, летучие мыши и птицы посещают цветки в 
поисках нектара и пыльцы для пропитания, они, как правило, 
производят опыление цветков, и таким образом этот процесс, 
очевидно, приносит пользу каждой из сторон. Такие взаимоот- 
ношения устанавливаются благодаря трем биохимическим фак- 
торам: запаху и окраске цветка, а также питательной ценности 
нектара и пыльцы. Один из первых сигналов, который получает 
опыляющее животное при приближении к цветущему расте- 
нию, — это запах цветка. Общение между животными происхо- 
дит благодаря особым химическим веществам — феромонам, и 
нет сомнения, что животные способны улавливать на некотором 
расстоянии терпены и другие летучие вещества, определяющие 
аромат цветков. На более близком расстоянии от растения опы- 
литель получает также зрительный сигнал в виде контрастно 
окрашенного цветка на общем зеленом фоне листвы. Когда опы- 
литель опускается на цветок, благодаря зрительным ориенти- 
рам на лепестках, образованным в результате различного рас- 
пределения пигментов, он устремляется за нектаром. В конце 
концов при переносе пыльцы от рыльца к столбику опылитель 
удовлетворяет свою потребность в пище за счет сахаров и дру- 
гих веществ нектара и пыльцы. 

Несмотря на огромное количество публикаций по экологии 
опыления (ВаКег, Нига, 1968; Еаегг!, Уап 4ег РШ, 1979; Рго<ог, 
Уео, 1973; КутсВагаз, 1978), биохимическим аспектам этого про- 
цесса уделяется недостаточное внимание. В данной главе мы по- 
пытались объединить весь наиболее соответствующий этой теме 
фактический материал. Биология опыления — это весьма обшир- 
ная тема вследствие сложности и многообразия отношений меж- 
ду растениями и животными, наличия почти в каждой группе 
растений своего собственного способа аттрактации опылителей, 
а также вследствие высокой морфологической адаптации расте- 
ний к различным опылителям. Во введении в данную тему нам 
хотелось бы обратить внимание на вариабельность опылителей 
и постоянство цветка в процессе опыления. 

Замечено, что в умеренных широтах опыление цветков проис- 
ходит главным образом в дневное время и производится весьма 
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активными шмелями и медоносными пчелами при участии более 
мелких насекомых. В тропиках благодаря большому разнообра- 
зию активных опылителей (колибри, большие тропические ба- 
бочки, осы и жуки) опыление может производиться в любое вре- 
мя суток. Некоторые цветки опыляются летучими мышами или 
ночными бабочками только ночью. Известны также редкие слу- 
чаи опыления растений грызунами; например, мыши и землерой- 
ки опыляют некоторые виды Ргоеа в Южной Африке, а кустар- 
никовые крысы — цветки Ванк$а в Австралии. И наконец, толь- 
ко опытный наблюдатель может обнаружить среди опылителей 
более мелких представителей фауны — различные виды мух и 
блох. Идентификация конкретных опылителей данного вида рас- 
тений достаточно затруднительна и требует от исследователя 
терпения и длительного наблюдения. Некоторые животные спо- 
собны «воровать» нектар, не производя при этом необходимого 
для растений опыления. Хорошо известно, например, что муравьи 
крадут нектар и благодаря своим ничтожным размерам усколь- 
зают из соцветия, не касаясь репродуктивных органов. Одна- 
ко в некоторых случаях они действуют как настоящие опылите- 
ли. Так, Хикманом показано (Н1сКктап, 1974), что муравьи Рог- 
писа агоещеа участвуют в перекрестном опылении небольшого 
самонесовместимого однолетнего растения Роубопит сабса- 
еп$е. 

Потребность растений в привлечении для опыления живот- 
ных определяется наличием пола у растений и строением цвет- 
ка. У некоторых растений, в частности у злаков, опыление осу- 
ществляется ветром, и посещение насекомыми соцветий таких 
растений было бы излишне. Однако, ветроопыляемых покрыто- 
семенных растений насчитывается относительно немного; для 
большинства же растений, очевидно, требуются животные-опы- 
лители: в частности, для двудомных, у которых мужские и жен- 
ские цветки расположены на различных растениях, а также для 
самонесовместимых гермафродитов, которые составляют боль- 
шую часть покрытосеменных. Самонесовместимость, в сущности, 
обеспечивает ауткроссинг и, следовательно, гетерозис и генети- 
ческую изменчивость внутри популяции. У таких растений име- 
ются иммунологические барьеры для самоопыления, и для них 
обязательно перекрестное опыление. Это делают насекомые, ко- 
торые, перелетая с цветка на цветок, непроизвольно переносят 
пыльцу с одного растения на другое, в результате чего образу- 
ется завязь. 

Эволюция половой системы покрытосеменных в целом разви- 
валась от самонесовместимости в сторону самосовместимости 
(Сгоме, 1964). Однако даже в случае самосовместимых видов, 
у которых имеются большие ярко окрашенные цветки (напри- 
мер, душистый горошек), способные к самоопылению без учас- 
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тия животных-опылителей, принято считать, что насекомые бла- 
готворно влияют на образование завязей. Такое влияние можно 
объяснить тем, что, передвигаясь внутри столбика, насекомое 
способствует самоопылению; не исключено также, что пыльца, 
попадающая на рыльце пестика в результате перекрестного опы- 
ления, прорастает внутри столбика быстрее собственной. Пред- 
ставление о том, что опылители приносят пользу многим само- 
опыляющимся растениям, оправдывает наличие у таких расте- 
ний больших, ярко окрашенных цветков с ароматным запахом, 
которые привлекают пчел и других опылителей. 

Наконец, необходимо остановиться на явлении постоянства 
цветка; это явление имеет большое значение в коэволюции по- 
крытосеменных и их партнеров-животных. Оно означает «при- 
вязанность» опылителей к ограниченному числу растительных 
видов и в крайних случаях только к одному. Такая прочная 
связь определяется морфологией цветка, его запахом и цветом 
лепестков. Действительно, многие растения благодаря эволюции 
основных частей цветка ограничились каким-то одним типом 
опылителя. Так, принято говорить: цветки, опыляемые пчелами 
(с коротким широким венчиком), цветки, опыляемые бабочками 
(с узким венчиком средней длины), или цветки, опыляемые 
колибри (с длинным узким венчиком). Животные с такой спе- 
циализацией зависят от небольшого числа растительных видов, 
а иногда от одного конкретного вида. На привязанность опыли- 
теля к определенным растениям оказывает влияние особый аро- 
мат цветка, обилие нектара или какая-либо иная приманка. 
Взаимная коэволюция выгодна как для растения, так и для жи- 
вотного. В своей крайней форме она выражена у представителей 
рода ЁЕ{си$, где почти каждый вид этого рода опыляется своим 
собственным опылителем из семейства хальцидид. Сходным об- 
разом у ОгсШаасеае отдельные виды Орйгу$ имеют единствен- 
ного опылителя — пчел Апагепа. Этот случай будет подробно 
рассмотрен в следующем разделе. 


|. Роль окраски цветка 
1. Цвет, который предпочитают опылители 


Благодаря исследованиям Фриша и др. (ЕгИЁзсВ е{ а1|., 1950) 
мы имеем представление о той окраске цветков, которую пред- 
почитают пчелы. Это голубые и желтые цвета. Пчелы способны 
также улавливать различия в поглощении в УФ-области спект- 
ра, они чувствительны к интенсивно поглощающим в УФ-облас- 
ти флавонам и флавонолам, которые присутствуют практически 
во всех цветках, воспринимаемых человеком как белые, и в ви- 
де копигментов обнаруживаются в циановых цветках. Хотя пче- 


4—193 


$50 Глава 2 


Таблица 2.1. Цвета, привлекающие различных опылителей! 


Животное Окраска цветка Примечания 


Большей частью не разли- 
чают цвета 


„Летучие мыши Белая и бледных тонов, на- 
пример бледно-зеленая и 
бледно-красная 

Пчелы Интенсивно желтая и голу- 
бая, а также белая 


Могут видеть в УФ-обла- 
сти, но нечувствительны 
к красному цвету 


Жуки Серая, кремовая или зеле- | Слабо различают цвет 
новатая 
Птицы Ярко-красная а также | Чувствительны к красному 
двуцветная (красно-жел-| цвету 
тая) 
Бабочки Яркая, включая красные и 
(Гер!аор{ега) пурпурные тона 
Моль Красные и пурпурные тона; | Опыляют главным образом 
(Наегосега) белая или бледно-розовая НОЧЬЮ 
Мухи Серая, коричневая, пурпур- | Цвета могут быть располо- 


жены в шахматном по- 
рядке 


ная или зеленая 


Мыши Белая внутренняя часть, | Опыление происходит в 
окруженная темно-крас-, ночное время 
ным прицветником 
Осы Коричневые тона 
' Раерг!, Уап 4ег РЁ, 1979. 


лы безразличны к красному цвету, они все же посещают крас- 
ные цветки из-за присутствия в них флавонов. 

У медоносной пчелы (Ар:5 теега) наблюдается тесная 
связь с определенными видами цветков. При этом цветки неко- 
торых семейств они посещают чаще других. К ним относятся 
сем. ГаБа{ае, ЭсгорИ\|аг!асеае и Герипипозае (Т.офо14еа); у этих 
растений преобладают голубые и желтые цветки. Медоносные 
пчелы опыляют также растения сем. СотрозЦае, у которых 
цветки в основном желтые. У некоторых пчел выбор цветков 
для опыления достаточно узко ограничен; это относится к пред- 
ставителям рода Апагепа, которые посещают главным образом 
орхидные, такие, как Орйгубз. 

Медоносные пчелы предпочтительно посещают голубые и 
желтые цветки даже в том случае, когда им представляется на 
выбор несколько цветов. Разумеется, при необходимости пчелы 
посещают цветки и с иной окраской, однако при плохом лете, 
когда активность пчел ограничена, такие растения иногда ока- 
зываются в невыгодном положении. Результатом подобного 
естественного отбора можно считать появление мутантов белой 
окраски внутри популяции таких растений с голубыми цветка- 
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ми, как Дерййиит пе[5опи. Вследствие того что насекомые- 
опылители плохо посещают такие мутанты, последние не способ- 
ны к самовоспроизведению, не дают семян и маложизнеспособны 
(Мазег, Ргсе, 1981). 

Сведения об окраске цветков, привлекающей других опыли- 
телей, достаточно ограниченны; все имеющиеся по этому вопро- 
су данные собраны в табл. 2.1. Так, колибри чувствительны толь- 
ко к красному цвету и предпочитают посещать алые цветки 
Ы115си$. Тропические представители В1епошасеае, Сезпегасеае 
и ГаМа(ае, имеющие красные, оранжево-красные или желто- 
красные цветки, также опыляются колибри. В искяючительных 
случаях эти птицы посещают растения с белыми цветками, как, 
например, это можно наблюдать в гавайских лесах. Некоторые 
виды колибри имеют блестящее алое оперение, имитирующее 
окраску цветков, которые они опыляют. Например, Готси!и$ по- 
сещают алые цветки Егуййтта. В данном случае окраска играет 
защитную роль, поскольку эти птицы наиболее уязвимы для 
хищников в тот момент, когда в поисках нектара парят над 
цветком. Другие птицы, опыляющие цветки, в частности нектар- 
ницы и медоеды, предпочитают, по-видимому, те же самые цве- 
та, что и колибри. 

Некоторые опылители проявляют меньшую чувствительность 
к окраске цветка (табл. 2.1). Так, бабочек активно привлекают 
ярко окрашенные цветы, а моль и осы предпочитают тусклые 
и серые цвета. Наконец, жуки и летучие мыши лишены способ- 
ности различать цвета, и для их привлечения растения исполь- 
зуют другие виды сигналов. 


2. Химические основы окраски цветков 


Окраска цветка обусловлена в основном пигментами, присут- 
ствующими в хромопластах и вакуолях клеток лепестков. Созда- 
ваемая благодаря преломлению и отражению света на поверх- 
ности клеток, она имеет большое значение для животных. В на- 
стоящее время накоплен обширный фактический материал 
относительно растительных пигментов, особенно по генетике пиг- 
ментов (@ооЧ\м1ш, 1974). 

Наиболее важной группой пигментов высших растений явля- 
ются флавоноиды; они обусловливают окраску венчиков от 
оранжевой и красной до голубой, включая желтую и белую 
(Нагрогпе, 1967, 1976). Желтую окраску с оттенками оранже- 
вого и красного придает также не менее важная группа пигмен- 
тов — каротиноиды. Другие классы пигментов в меньшей степе- 
ни влияют на окраску цветков —это хлорофиллы (зеленые), 
хиноны (изредка красные и желтые) и беталаиновые алкалоиды 
(придающие желтую, красную и пурпурную окраску представи- 
телям Сещгозрегтае). В табл. 2.2 представлены основные хими- 
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Таблица 2.2. Химические компоненты, обусловливающие цветочную окраску 


покрытосеменных 


Цвет 


Пигменты! 


Примерыз 


Белый, 
кости, кремовый 


Желтый 


Оранжевый 
Алый 


Коричневый 


слоновой | Флавоны (например, лутео- | 95% 


лин) и(или) флавонолы 
(например, кверцетин) 
а) Только каротиноид 


6) Только желтый флаво- 
нол 

в) Только антохлор 

г) Каротиноид- желтый 
флавоноид 

а) Только каротиноид 

6) Пеларгонидин-+аурон 

а) Чистый пеларгонидин 

) Цианидин- каротиноид 

Цианидин на фоне кароти- 


растений с белыми 


цветками 
Большинство желтых расте- 
НИЙ 
Ритша, Со5зурит 


папа, Охай$, Раййа 
Согеор$5, Киафесва 


Сшепаша, МИит 


Апиггтит 

Многие, в том числе Зала 
Гира 

Спегатйи$, многие орхид- 


ноида ные 
Малиновый, тем-| Чистый цианидин Большинство растений с 
но-красный красными цветками, в том 
числе №05а 
Розовый Чистый пионидин Пионы Ао5а гибо5а 
Розовато-лило- Чистый дельфинидин Многие, в том числе Уегьепа 
вый, фиолето- 
вый? 
Голубой а) Цианидин -- копигмент/ Сещаигеа 
металл 
6) Дельфинидин-копиг- Большая часть растений с 
мент/металл голубыми цветками, Сеп- 
Папа 
Черный (темно- | Дельфинидин в высокой | Черный тюльпан, анютины 
пурпурный) концентрации глазки 
Зеленый Хлорофилл НеЦероги$ 


: В данной таблице и других местах антоцианидины рассматриваются как пигментные 
хромофоры; ш \Муо пигменты присутствуют в гликозилированной форме (антоцианины). 
Сахар обычно почти не влиет на окраску цветка. 

*° Среди высших растений выделяется одно из десяти семейств Сеп4гозрегтас, у ко- 
торого желтая и пурпурная пигментация цветков определяется алкалоидными беталаи- 
нами. 

3 Подробные сведения можно найти в тексте или в обзоре Гудвина (Соо4\1т, 1976). 


ческие соединения, определяющие окраску цветков, а также рас- 
тения, у которых они обнаружены. 

Пигменты, определяющие циановую окраску, имеют неслож- 
ную химическую структуру. Три из них хорошо изучены: это пе- 
ларгонидин (Пг; оранжево-красный), цианидин (Ци; малино- 
вый) и дельфинидин (Дф; розовато-лиловый). Все они являют- 
ся антоцианидинами и различаются только числом (одна, две 
или три) гидроксильных групп в кольце В (рис. 2.1). Эти хро- 
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мофоры обычно представлены в цветках покрытосеменных по 
отдельности или в различных сочетаниях и дают, таким обра- 
зом, целый спектр цветов: от оранжевого, розового, алого и крас- 
ного до розовато-лилового, фиолетового и голубого. Все розовые, 
алые и оранжево-красные цветки содержат пеларгонидин, все 
малиновые — цианидин, а все розовато-лиловые и голубые — 
дельфинидин. 


И. 7ри типичных антоцианивина 6. Метилироваюиые пиементь 


Редкие метилироваиные 
” пигменты 


В 
НО 05 
р 

НО 


Рис. 2.1. Антоцианидиновые хромофоры покрытосеменных. Все пигменты в 
природе встречаются в виде антоцианинов, комплексов с сахарами, обычно 
присоединенными по 3’-ОН-группе. В этом и последующих рисунках цифры 
в круглых скобках обозпачают длину волны (в нм) максимума поглощения, 
измеренного в смеси метанол — НС! или этанол — вода. А. Пеларгонидин: 
в=В/’=Н (510); цианидин: В=ОН, В’=Н (595); дельфинидин: В=В’=ОН 
(535). Б. Пионидин: В=Н (523); петунидин: В=ОН (534); мальвидин: 
В=оОсСНз (532). В. Апигенидин: В=Н (477); лутеолинидин: В=ОН (495). 
Г. Гирсутидин: В=СН:. В’=Н (530); капенсинидин: В=Н, В’=СНз (529). 


В некоторых случаях антоцианидины теряют гидроксильную 
группу в положении 3. Это случается не часто, но если это про- 
исходит, то полоса поглощения таких веществ сдвигается в ко- 
ротковолновую область. Обычно встречаются только два таких 
пигмента — лутеолинидин  (3-дезоксицианидин) и апигенидин 
(3-дезоксипеларгонидин), которые придают оранжево-желтую 
и желтую окраску соответственно. Они обнаружены в цветках 
американских видов Чезпегасеае (с. 59). 

На структуру антоцианидинов влияет целый ряд других хи- 
мических факторов (табл. 2.3); этим в какой-то степени объяс- 
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Таблица 2.3. Факторы, контролирующие циановую окраску цветков 


1.а) Гидроксилирование антоцианидинов (пеларгонидина, цианидина или дель- 
финидина) 

Концентрация пигмента 

Присутствие флавонового или флавонолового копигмента (может давать 
голубоватый оттенок) 

Присутствие хелатирующих металлов (дает голубой оттенок) 
Метилирование антоцианидинов (дает слабое покраснение) 


Присутствие пигментов других типов (каротиноиды дают коричневый от- 
тенок) 


о 


а) Перечислены в порядке степени важности. Существуют менее важные факторы, 
а именно рН, физические факторы и другие. 


няется многообразие цветов и оттенков, которое можно встрс- 
тить у цветущих растений. Одним из таких факторов является 
метилирование одной или нескольких гидроксильных групп у 
трех основных антоцианидинов. Широко распространены только 
три пигмента, образующиеся путем метилирования антоциани- 
динов: пионидин, петунидин и мальвидин (рис. 2.1). Процесс ме- 
тилирования незначительно отражается на окрашивании цветков 
в красный цвет; однако главное его преимущество состоит, по- 
видимому, в том, что он повышает стабильность антоцианиди- 
новых хромофоров. Метилированные пигменты относительно ши- 
роко распространены у высокоспециализированных раститель- 
ных семейств. Все антоцианидины присутствуют Ш \\0 в 
растениях, в основном в форме гликозидов (называемых анто- 
цианинами), у которых остатки различных сахаров присоеди- 
няются по 3- или 3- и 5-гидроксильным группам. Гликозилиро- 
вание, по-видимому, влияет так же, как и метилирование, на 
стабильность пигмента и почти не сказывается на окраске цвет- 
ка рег $е, поскольку это скорее правило, чем исключение. 
Один из факторов, модифицирующих циановую окраску, за- 
служивает особого упоминания — это присутствие флавоновых 
и(или) флавоноловых копигментнов. В течение многих лет по- 
лагали, что копигментация дает особый эффект, наблюдаемый 
у растений с голубыми цветками. Считалось, что копигменты об- 
разуют комплексы с антоцианидином, сдвигая при этом розова- 
то-лиловый или фиолетовый цвет дельфинидина в сторону чисто 
голубых оттенков. Однако в дальнейшем оказалось (Азеп её а|., 
1972), что для полной экспрессии цвета всех трех известных 
антоцианидинов — Пг, Ци и Дф — необходимо присутствие фла- 
вонов или флавонолов, которые стабилизируют пигментный хро- 
мофор при рН клеточного сока (рН=4,5). Этот факт объяс- 
няет, почему в действительности все циановые цветки, а не толь- 
ко окрашенные в голубой цвет, содержат как антоцианидин, так 
и флавон или флавоноид в форме гликозидов. Кроме того, фла- 


Биохимия опыления растений 55 


вонолы дают голубое окрашивание благодаря повышению их 
концентрации в цветках, т. е. у розовато-лиловых цветков отно- 
шение антоцианин : флавон ниже, чем у голубых. Это представ- 
ление подтверждено экспериментально путем сравнения спект- 
ральных характеристик пигментов и копигментов, смешанных в 
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Рис. 2.2. Некоторые каротиноидные пигменты желтых цветков. В этом и по- 

следующих рисунках цифры в круглых скобках обозначают длину волны 

(в нм) максимума поглощения, измеренного в спиртовом растворе (этанол). 

А. В-Каротин: В=Н (в нарциссах) (451, 482); зеаксантин: К=ОН (в тюль- 

панах) (423, 451, 483). Б. Ликопин (в ноготках) (446, 472, 505). В. Флавок- 

сантин (в желтых хризантемах) (132, 68) Г. Кроцеин (в крокусах) (411, 
437, 458). 


пробирке таким образом, чтобы получились пигменты живых 
цветков. 

Для образования голубой окраски цветков может иметь зна- 
чение присутствие хелатирующих металлов. Из растений с голу- 
быми цветками, включая Соттейпа, голубой василек и голубой 
люпин, выделены комплексы антоцианидинов с алюминием, мо- 
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либденом, железом и другими металлами. Эти комплексы неста- 
бильны и разрушаются в присутствии кислоты. Все такие комп- 
лексы в качестве составной части содержат также флавон, и 
поэтому остается неясной роль иона металла в формировании 
голубого цвета, поскольку его можно получить благодаря толь- 
ко одному флавону. Возможно, что ион металла обеспечивает 
стабильность пигмента ш у\1%0. 
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Рис. 2.3. Желтые флавоноидные и алкалоидные пигменты. А. Госсипетии: 
в=оОН, Ю’=Н (388); кверцетагетин: К=Н, В’=ОН (367). Б. Бутеин — хал- 


кон Согеор$$ (382). В. Ауреузин — аурон Апйггитит. Г. Индикаксантин — 
бетаксантин ОрипНа Нсиз-тагса (480). 


Желтая окраска цветков может обусловливаться нескольки- 
ми пигментами (табл. 2.2), в первую очередь — каротиноидами. 
Почти во всех желтых и лимонно-желтых цветках присутствуют 
главным образом ксантофиллы, такие, как зеаксантин и его 
5,8-эпоксипроизводные — ауроксантин и флавоксантин. Темно- 
оранжевые цветки содержат большое количество В-каротина 
(например, оранжевая бахрома М№агс155и5 та]аП5) или ликопина 
(С@епаша). Каротиноиды (рис. 2.2) сконцентрированы в хро- 
мопластах лепестков и обнаруживаются в связанной с белком 
форме или в виде сложных эфиров жирных кислот. 

Наряду с каротиноидами к желтым пигментам растений от- 
носятся флавоноиды, в состав которых входят три группы сое- 
динений: желтые флавонолы, халконы и ауроны (рис. 2.3). Жел- 
тые флавонолы, такие, как госсипетин, кверцетагетин и их 
производные, окрашивают цветки хлопка Со5$5уршт Мгзшит, 
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первоцвета РгйпШа ошватз и различных сложноцветных, на- 
пример Сйгузатйетит 5евёит. Окраска желтых флавонолов 
обусловлена присутствием в их структуре дополнительной гид- 
роксильной или метокси-группы в положении 6 или 8 кольца 
А. Флавонолы, лишенные этих групп, например кверцетин 
(рис. 2.4), более или менее бесцветны. Халконы и ауроны обна- 
ружены у некоторых групп сем. СотрозКае, включая Согеор$1$ 
и РайПа; спорадически они встречаются также у растений, пред- 
ставляющих еще девять семейств. Эти пигменты можно легко 
обнаружить следующим способом: содержащие их желтые цвет- 
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Рис. 2.4. Флавоны и флавонолы белых лепестков. А. Кемпферол: К=Н (372); 
кверцетин: К=ОН (374). Б. Апигенин: В=Н (335); лутеолин: К=ОН (350). 


ки при окуривании аммонием (или щелочным дымом зажжен- 
ной сигареты) изменяют свою окраску с желтой на красную. 
Халконы и ауроны часто присутствуют в цветках одновременно, 
и в таком комплексе их принято называть антохлорами. 

Следует также упомянуть еще один класс водорастворимых 
желтых пигментов — пигменты, структурной основой которых 
являются алкалоиды. Так, хорошо известный берберин обуслов- 
ливает желтую окраску тканей Вегфет5. Важный класс желтых 
алкалоидов представляют собой бетаксантины Сешгозрегтае. 
У этих растений желтая окраска представлена такими пигмен- 
тами, как индикаксантин или бетаксантин, структурной основой 
которого является пролин, связанный с беталамовой кислотой. 
У Сепгозрегтае обнаружено еще восемь бетаксантинов, в ос- 
нове структуры которых лежат различные алифатические амино- 
кислоты (Р1а{е]!, 1976). 

Заканчивая рассмотрение желтых пигментов, необходимо 
отметить, что довольно часто в лепестках цветков одновременно 
присутствуют желтые пигменты двух химически не связанных 
классов; в частности, у представителей СотрозНае обнаружива- 
ются каротиноиды и желтые флавоноиды. Синтез двух классов 
пигментов может показаться неоправданным расточительством 
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для растений. Однако причина такого очевидного расточительст- 
ва недавно вскрылась благодаря обнаружению указателей нек- 
тара на лепестках цветков, о которых речь впереди. 

Теперь остановимся на веществах, которые присутствуют в 
цветках, имеющих белую окраску. Для человеческого глаза труд- 
но различить такие цвета, как бледно-кремовый или слоновой 
кости. Однако, как уже упоминалось, компоненты окраски бе- 
лых цветков явно узнаются пчелами и другими насекомыми, ко- 
торые способны воспринимать различия в поглощении в УФ-обла- 
сти спектра. К таким веществам относятся флавоны — лутеолин 
и апигенин и флавонолы — кемферол и кверцетин (рис. 2.4). По- 
видимому, ни одно из этих веществ не имеет каких-либо особых 
преимуществ, хотя известно, что флавонолы поглощают при 
большей длине волны (360—380 нм), чем флавоны  (335— 
350 нм). В цветках эволюционно более продвинутых семейств 
флавоны распространены шире, чем флавонолы. 


3. Эволюция окраски цветка 


Тот факт, что циановая окраска получила широкое распрост- 
ранение среди покрытосеменных, далеко не случаен. В относи- 
тельной частоте встречаемости растений дельфинидинового 
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Рис. 2.5. Направления эволюции циановой окраски у покрытосеменных. 


(ДФ), цианидинового (Ци) и пеларгонидинового (Пг) типов 
прослеживается некоторая закономерность. Оказывается, в 
каждой конкретной местности встречаются растения с опреде- 
ленной окраской цветков, и ведущая роль в естественном отборе 
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такой окраски принадлежит опылителям, наиболее активным в 
данной местности. При анализе результатов исследований, про- 
веденных на растительных пигментах, было обнаружено, что 
отбор начинался от цианидина, как наиболее примитивного типа 
пигментов, и продолжался в двух направлениях (рис. 2.5). В ре- 
зультате делеций у тропических растений преобладает алая и 
оранжевая окраска, предпочитаемая колибри; между тем мута- 
цин-вставки у растений умеренного климата привели к образо- 
ванию голубой окраски, которая привлекает пчел. 

То обстоятельство, что цианидин относится к наиболее при- 
митивному виду пигментов, установлено в результате многочис- 
ленных наблюдений. Этот пигмент широко распространен среди 
предков покрытосеменных — голосеменных. Цианидин — основ- 
ной пигмент ветроопыляемых растений, таких, как злаки, кото- 
рые, очевидно, не нуждаются в отборе по окраске. Кроме того, 
цианидин обнаружен в более примитивных по сравнению с цвет- 
ками тканях листа. 

Широкое распространение пеларгонидина среди тропических 
растений и практически полное отсутствие у растений умерен- 
ного пояса свидетельствуют о его превосходстве над цианиди- 
ном. В результате делеции образуются 3-дезоксиантоцианиди- 
ны — лутеолинидин и апигенинидин (рис. 2.5), которые появля- 
ются лишь у довольно совершенных семейств покрытосеменных 
типа Сезпегасеае и В1епошасеае. Что касается первого семейст- 
ва, то 3-дезоксиантоцианидины обнаружены лишь у тропических 
видов Нового Света и полностью отсутствуют у представителей 
этого семейства Старого Света. Интересно, что различия по циа- 
новой пигментации двух географических групп растений корре- 
лируют с различиями по желтым пигментам (табл. 2.4). 


Таблица 2.4. Различия в пигментном наборе у цветков подсемейств 
Чезпегасевае 


Желтые пигменты 


Подсемейство! Дезоксиантоцианин кароти- 
ноид халкон ХИНОН 
Сезпего!4еае Присутствует в 29 из 36 -- — — 
(Новый Свет) ВИДОВ 
Суг{ап4г!о!4деае Отсутствует в 50 исследо- — -- -- 
(Старый Свет) ванных видах 


' Включает 74% всех родов (НагБогпе, 1967). 


Наконец, доказательством происхождения дельфинидина и 
его производных от цианидина служит характер распростране- 
ния Дф среди покрытосеменных. Чаще всего Дф встречается у 
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представителей опыляемых пчелами сем. ЭсгорНи|аг!асеае, Вога- 
о1пасеае, НудгорнуПасае и Ро]етотасеае. 

Ситуация, проиллюстрированная рис. 2.5, отражает общее 
направление эволюции без учета некоторых исключений. Поло- 
жение самого Ци до некоторой степени неопределенно, посколь- 
ку в различных случаях при наличии модифицирующих факто- 
ров он может служить основой для образования алой (напри- 
мер, у ГиПра, см. табл. 2.1) или голубой окраски (например, у 
василька Сещаигеа суапиз). Однако, если принимать во внима- 
ние два других пигмента, Пг и Дф, вполне возможно, что цвет- 
ки, опыляемые колибри, не содержат дельфинидина, а цветки, 
опыляемые пчелами, — пеларгонидина; такие случаи, если они 
существуют в природе, должны быть обнаружены в будущем. 

Эффекты эволюции, представленные на рис. 2.5, можно так- 
же оценить, сравнивая частоты типов Пг, Ци и Дф в различных 
местах земного шара. При анализе диких видов растений австра- 
лийской флоры установлено, что относительная частота Дф со- 
ставляет 63, Ци—47 и Пг. 2%. Заметный дефицит Пг-типов 
частично обусловлен, по-видимому, тем, что в Австралии редко 
встречаются растения, опыляемые птицами. Кроме того, птицы 
австралийской фауны отличаются от птиц тропической Амери- 
ки: они иначе реагируют на цвет. Механизм опыления птицами 
имеет свои характерные особенности вследствие особого распо- 
ложения соцветий; например, у опыляемых птицами растений 
сем. Муцасеае ярко-красные соцветия расположены подобно 
щетинкам хвоща. Вместе с тем высокий процент растений Дф- 
типа дает основание предполагать, что в данной местности пре- 
обладает опыление насекомыми, привлекаемыми розовато-лило- 
вой и голубой окраской цветков. 

Мы располагаем подобными данными также относительно 
тропической флоры Вест-Индии. Они получены в результате 
анализа диких и искусственно выведенных видов и, следователь- 
но, не совсем характерных для естественного местообитания. 
Частота Дф составляет в этом случае 47, Ци — 70, Пг 17%. 
Высокий процент для Пг и до некоторой степени для Ци, без 
сомнения, свидетельствует о широком участии птиц в опылении 
растений (Уап 4ег Р1], 1961). 

Дихотомическая природа эволюции ‹цЦиановой окраски пол- 
тверждается также результатами изучения семейств, имеющих 
своих представителей как в тропиках, так и в умеренной поло- 
се. В этом отношении наилучшим примером является сем. Рое- 
тошасеае, местообитание которого ограничено Новым Светом, 
однако отдельные представители этого семейства распростране- 
ны как на севере, так и в тропических областях Нового Света. 
Грант и Грант (@гап+, Огап 1965) представили исчерпывающее 
описание животных — опылителей этих растений. В свою моно- 
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графию авторы включили две цветные иллюстрации цветков 
типичных видов Ро|етотасеае, опыляемых колибри и пчелами. 
Эти иллюстрации демонстрируют заметные различия в окраске 
и форме цветка. Цветки, опыляемые колибри, имеют длинный 
узкий венчик алого цвета. Для цветков, опыляемых пчелами, ха- 
рактерен широко открытый, короткий венчик, и почти все они 
голубого цвета. 

Другие цветки представителей этого семейства имеют укоро- 
ченный узкий венчик, окрашенный в розовато-лиловый или ро- 
зовый цвет, и опыляются бабочками. В результате анализа ан- 
тоцианидинов, присутствующих в лепестках 18 характерных 
представителей Ро|етошасеае (табл. 2.5), выявлена четко выра- 
женная корреляция между окраской цветка, типом антоциани- 
дина и опылителем (Нагрогпе, ти, 1978, а). Так, во всех опы- 
ляемых колибри видах обнаружен пеларгонидин; исключение 
составляет один вид; в то же время все виды, опыляемые пче- 
лами или жужжалами, содержат дельфинидин. Виды, опыляе- 


Таблица 2.5. Корреляция между типами антоцианидина, окраской цветка 
и опылителем у Роетошасеае 


Растения Окраска цветка Е 
Виды, опыляемые колибри 
Сапша бих/ойа Алая Ци 
Гоезейа тежмсапа Оранжево-красная Пг 
Гротор515 аветеваа авртера Ярко-красная Пг 
1. авогеваа впавезй От красной до малино-| Пг, Ци 
ВОЙ 
1. гибга Алая Пг 
СоЦопиа гашзощапа Оранжево-красная Ци 
Виды, опыляемые пчелами 
Роетощит саегшеит Голубая Дф 
Сша сарйаа Фиолетово-голубая Дф 
С. (ай Нога Фиолетовая ДФф/Ци 
Епаягит аепз{ойит Голубая Дф 
Гап1ояа таНйеюзй Розовая Дф/Ци 
Ипаптиз и Ноги$ Лиловая Дф/Ци 
Виды, опыляемые Г.ер!Чор{ега 
РНох а иза От розовой до лиловой Дф/Цн 
Р. агиттопай От розовой до фиолето-| Дф/Ци (Пг) 
ВОЙ 
Г[ротор5$15 {НПигбей Фиолетовая Дф 
Герю4ас оп саогисит Ярко-розовая Дф/Ци 
[.. рипбеп$ От розовой до темно-| Дф/Ци 
красной 
Красновато-коричневая Ци 


[лпапти$ @споюЮти$ 


1! Сокращения: Пг — пеларгонидин; Ци — цианидин; Дф — дельфинидин. 
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мые бабочками, занимают промежуточное положение и содер- 
жат главным образом цианидин или смесь цианидина и дельфи- 
нидина. Сходные различия в окраске цветков получены при 
сравнении пигментов, обнаруженных у тропических и умеренных 
представителей сем. [ерипитозае и Р]атБастасеае. Результаты 
исследования сем. аезпег!асеае, внутри которого имеются суще- 
ственные географические различия, приведены выше. 

Эволюционные изменения в окраске цветка можно также 
наблюдать на уровне видов. Растения, по-видимому, вынуждены 
изменять свою окраску в пределах одной или двух генераций, 
с тем чтобы приспособиться к изменениям в наборе опылителей. 
Так, Бэкер и Хард (ВаКег, Нига, 1968) обнаружили существен- 
ные различия в окраске цветков одного и того же растения, про- 
израстающего на соседних участках местности. В частности, в 
северной Калифорнии травянистые растения открытых прерий 
опыляются пчелами и имеют желтые цветки. В темном Редвуд- 
ском лесу эти растения опыляются ночными бабочками и имеют 
белые или бледно-розовые цветки. Виды растений, мигрирующие 
из одного места произрастания в другое, могут быстро изменять 
окраску своих цветков, с тем чтобы адаптироваться к новым 
условиям окружающей среды. Такие виды (например, рода 
У!о1а), разумеется, находятся в более выгодном положении по 
‘сравнению с видами, лишенными этой способности. 

Растения характеризуются значительной гибкостью, позво- 
ляющей им быстро прекращать, модифицировать или восстанав- 
ливать синтез антоцианов в цветках в зависимости от имеющих- 
ся в данной местности опылителей. В этом отношении интерес 
представляют два автогамных вида сем. Ро|етотшасеае — АПор- 
пуЦит оШа@4ез; и Мсго$ет5 отас5 (НагБогпе, ЗтИВ, 1978а). 
которые, несмотря на то что в силу своей самосовместимости не 
нуждаются в опылителях, все же сохранили антоциановые пиг- 
менты своих исходных форм. Таким образом, эти растения оста- 
вили за собой возможность возврата в последующих поколениях 
к аутбридингу. 

Одним из путей модификации окраски цветка является гиб- 
ридизация, однако не всегда она оказывается полезной. Напри- 
мер, у Репз{етоп имеются две популяции растений, произраста- 
ющих в одной и той Же местности: с красными цветками, опы- 
ляемыми колибри, и с голубыми, опыляемыми пчелами-плотни- 
ками (Огатщ, 1971). Цветки же гибрида окрашены в пурпурный 
цвет и привлекают уже других опылителей — ос. В этих цветках 
содержится дельфинидин, но с меньшим количеством копи- 
гментов, чем в голубых цветках; по-видимому, дельфинидин до- 
минирует над пеларгонидином, присутствующим в красных цвет- 
ках (Веа]е, 1941). Появление гибрида с пурпурными цветками 
не всегда целесообразно. Очевидно, он может оказаться в весь- 
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ма невыгодном положении, поскольку не способен привлекать 
опылителей родительских растений. В таких ситуациях гибрид 
вынужден быстро возвращаться к окраске цветка одного из ро- 
дителей. Это обстоятельство, очевидно, ограничивает распрост- 
ранение гибридов внутри популяций растения. 


4. Указатели нектара 


Указатели нектара, или указательные пятна, представляют 
собой часть интенсивно пигментированной структуры цветка. 
Они предназначены для направления опыляющих насекомых в 
центр расположения половых органов и нектара. Указатели нек- 
тара особенно выделяются в цветках, опыляемых пчелами, и 
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Рис. 2.6. Некоторые видимые указатели нектара в циановых цветках. А. Ра- 

рачег: супсрналожение цианидина в высокой концентрации на цианидиновый 

или пеларгонидиновый фон. Б. Оёвйай5: локальная концентрация пигмента 

венчика (цианидин) в виде пятен. В. {геросагриз$: локальная концентрация 
пигмента (мальвидин) в виде линий. 


принимают целый ряд форм. Большинство из них уловимо для 
человеческого глаза и контрастно по цвету, например желтое 
пятно на губе голубого цветка Сутраата тигай5. Указатели 
нектара могут принимать форму точек или линий на трубке вен- 
чика. По последним сведениям, некоторые указатели нектара, 
не видимые человеческим глазом, легко узнаются насекомыми 
благодаря их интенсивному поглощению в УФ-области. Это об- 
стоятельство дает новый стимул для изучения указателей некта- 
ра у цветущих растений. 

Видимые указатели нектара чаще всего образуются в резуль- 
тате концентрации антоциановых пигментов на поверхности вен- 
чика (рис. 2.6). Это характерно для наперстянки СёейЙаЙ$ риг- 
ригеа, у которой на внутренней поверхности розового колоколо- 
образного венчика, пигментированного цианидином, имеются 
многочисленные пятна (в них сконцентрирован тот же самый 
пигмент), направляющие насекомое к рыльцу и столбику. У рас- 
тений 5{геросагриз наблюдается сходная картина, с той лишь. 
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разницей, что указатели нектара имеют форму линий, располо- 
женных внутри трубчатого венчика. 

Несколько по-иному дело обстоит у цветков рода Рарачег, 
у которых указатели нектара обычно принимают форму пятен, 
расположенных у основания лепестков (рис. 2.6). В этом случае 
пигмент пятна (цианидин в виде 3-глюкозида) отличается от 
пигмента остальной части лепестка, который представляет собой 
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Рис. 2.7. Невидимые указатели нектара в желтых цветках. А. Каротиноиды 

распределены равномерно. Б. Производные кверцетагетина, локализованные 

вокруг центра цветка. В. Патулетин — указатель нектара у Киабесва. Г. Изо- 
залипурпозид — указатель нектара у Оепо{!йега. 


цнанидин в виде 3-софорозида (у Р. гйоеа$) или пеларгонидин, 
также в виде 3-софорозида (у Р. опешище). 

Первые биохимические данные о невидимых указателях нек- 
тара были получены Томпсоном и сотр. (ТВотрзоп е{ а|., 1972). 
Свои исследования они проводили на растении Аиабесва Шпа 
сорта «Черноглазая Сусанна». При дневном освещении лепест- 
ки этого сложноцветного равномерно окрашены в желтый цвет. 
Однако в ультрафиолетовом свете наружная часть язычка, от- 
ражающая УФ-лучи, выглядит светлой, а внутренняя, поглоща- 
ющая, выглядит темной (рис. 2.7). В результате химических ана- 
лизов показано, что отражение УФ обусловлено каротиноидным 
пигментом, который равномерно распределен по язычку. Во 
внутренней же части язычка присутствует какой-то иной пиг- 
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мент. Там были обнаружены три желтых водорастворимых фла- 
вонола, в том числе производное патулетина (рис. 2.7). 

У цветков Аиаресва каждый из двух типов желтого пигмен- 
та имеет самостоятельную функцию. Каротиноид обеспечивает 
растению общую желтую окраску цветка для привлечения пчелы 
издалека. Желтые водорастворимые флавонолы, присутствую- 
щие только во внутренней части язычка, служат указателями 
нектара, направляя чувствительную к УФ пчелу сразу после 
посадки на цветок к нектару в центре цветка. Цветки многих 
высокоорганизованных растений содержат оба типа желтых пиг- 
ментов. Это объясняется тем, что они выполняют различные 
функции (с. 57). 

Невидимые указатели нектара легко обнаружить у растений 
с желтыми соцветиями при просмотре их в УФ-свете. Исполь- 
зуя соответствующие фильтры, можно получить фотографии 
этих указателей. Такой анализ можно провести и на гербарных 
растениях. Однако в том случае, когда кроме желтых флавонои- 
дов необходимо идентифицировать и каротиноиды, используют 
только живые соцветия. При исследовании гербарных растений 
УФ-указатели выявлены у ряда других сложноцветных, в част- 
ности у представителей той же трибы НеЙащШеае, к которой 
относится и КиафесЕа (Е1зпег её а]|., 1973). По последним све- 
дениям, указатели нектара обнаружены у видов ЕпорйуЦит и 
Нейап из (Нагрогпе, ЗтИВ, 1978, Ь). Наличие в цветке жел- 
того каротиноида и желтого флавоноида не означает а ргюм, 
что в нем присутствуют УФ-указатели. Мы обнаружили, что в 
трибе Ап{епи4еае сем. Сотро$Нае имеется множество видов с 
желтыми соцветиями, в которых присутствуют как каротиноиды, 
так и желтые флавонолы (НагБогпе 6 а1|., 1976), однако функ- 
ция последних в качестве указателей нектара не дока- 
зана. 

К указателям нектара могут быть отнесены другие типы жел- 
тых флавоноидов. Как показали Демент и Рэвен (Ретеп{, Ва- 
уеп, 1974), в цветках Оепотега (Опасгасеае) УФ-указателем 
является халкон изозалипурпозид. Скогин и Закар (5соб1ш, Да- 
Каг, 1976) обнаружили, что в цветках Вщет$ (Сотрозйае) по- 
глощение в УФ-области обеспечивается халконами и ауронами. 
Такие УФ-указатели найдены у пяти из семи групп этого рода. 
Кроме того, показано, что размеры УФ-указателей на язычке 
варьируют. 

УФ-указатели нектара присутствуют также в белых цветках, 
в которых флавоны и флавонолы дифференциально распреде- 
лены по лепестку. Горовитц и Коэн (Ногоу!, СоВеп, 1972) по- 
лучили фотографии, свидетельствующие о наличии УФ-указате- 
лей у растений с белыми цветками сем. Сгис[егае. Установлено 
также, что у растений с белыми цветками сем. СотрозЦае фла- 
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воны сконцентрированы лишь в эпидермальных клетках язычка; 
это, очевидно, способствует эффективной аттрактации опылите- 
лей (Вгебт, Кге!, 1975). 


Ш. Роль запаха цветков 


1. Типы запаха 


Решающую роль в привлечении опыляющих покрытосемен- 
ные растения насекомых чаще всего играет аромат или запах 
цветка. Есть основания полагать, что запах представляет со- 
бой более древний аттрактант, нежели окраска цветка. Так, мно- 
гие примитивные цветки, опыляемые жуками, бесцветны, но об- 
ладают сильным запахом. Пчелы очень чувствительны к запа- 
хам, которые мы охарактеризовали бы как благоухающие или 
опьяняющие. Многие опыляемые пчелами цветки издают запах, 
например анютины глазки и другие виды У01а. Особое значение 
запах имеет для ночных опылителей, для которых зрительные 
стимулы практически отсутствуют. Так, сильный запах имеют 
цветки, опыляемые летучими мышами и ночными бабочками. 

Известно, что насекомые чувствительны к ничтожным коли- 
чествам пахучих веществ. По этой причине цветочные запахи 
эффективны в относительно низких концентрациях. Запах мно- 
гих цветков почти неуловим для человека, но достаточно хорошо 
улавливается пчелами или бабочками. У многих растений мак- 
симум образования пахучих веществ скоординирован с моментом 
созревания пыльцы и готовности цветка к опылению. Образова- 
ние пахучих веществ в течение суток также сопряжено с актив- 
ностью опылителей, летающих днем или в сумерках. 

Пахучие вещества выделяют не только лепестки, но и другие 
ткани растения. Так, на поверхности листа большинства губо- 
цветных и некоторых других растений обнаружены особые же- 
лезы, переполненные летучими маслами. При этом не ясно, вно- 
сят ли какой-либо вклад в привлечение опылителей запахи лис- 
та. Однако высшие животные, несомненно, чувствительны К 
ним — яркий пример представляет собой кошачья мята Мереа 
сапа, привлекающая домашних кошек. 

Запахи делятся на два основных класса: приятные, аромат- 
ные или фруктовые, и неприятные, или аминоидные. В основу 
такой классификации легли обонятельные ощущения человека. 
Однако для опылителей не имеет значения, какое ощущение вы- 
зывает тот или иной запах у человека. Вещества с приятным за- 
пахом сосредоточены во фракции так называемых «эфирных ма- 
сел», которую выделяют при перегонке с водяным паром или 
иным способом экстракции цветка. В состав этой фракции вхо- 
дит целый ряд органических веществ, главным образом моно- 
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и сесквитерпены, летучие ароматические вещества, а также про- 
стые алифатические спирты, кетоны и эфиры. Типичная струк- 
тура некоторых пахучих веществ представлена на рис. 2.8. 
Иногда специфический запах цветка может быть обусловлен 
всего лишь одним пахучим соединением, но, как правило, за- 
пах — это сложный комплекс нескольких компонентов. Сущест- 
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Рис. 2.8. Структура некоторых основных пахучих веществ цветков. А. Лимо- 

нен — основной компонент цветков цитрусовых. Б. Гераниол в герани и розе. 

В. В-Монон в фналках. Г. а-(—)-Бисаболол в оранжевых цветках. Д. Вани- 

лин в ванили и цветках орхидеи. Е. В=Н, евгенол в Еивеша; В=СН}, мети- 
левгенол в цветках Сага. 


венно, что один компонент может усиливать эффективность ос- 
тальных, создавая при этом специфический запах. 

Цветочные запахи уже давно используются в парфюмерии. 
Хотя большинство современных духов имеет синтетическое про- 
исхождение, экстракты из естественных цветов по-прежнему 
играют главную роль в создании синтетических смесей. В Бол- 
гарин для нужд парфюмерной промышленности культивируются 
целые плантации роз. Благодаря исследованиям парфюмеров 
показано, что самый простейший запах цветка обусловлен 
смесью множества соединений, порядка сотни и более. Учиты- 
вая это обстоятельство, легко понять, что каждое растение обла- 
дает своим специфическим запахом. 

Неприятные аминоидные запахи растений изучены в меньшей 
степени. По этой причине наши знания о химической структуре 
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отталкивающих и весьма неприятных пахучих веществ фрагмен- 
тарны. Мы приводим три типичных растения с отвратительным 
запахом — это борщевик обыкновенный (Нега{еит  зрйопау- 
Пит), морозник вонючий (НеЦеВогиз юеН4из$) и аронник пят- 
нистый (Агит тасшаиит). Другие примеры растений с неприят- 
ным запахом можно встретить среди представителей сем. ЦтЬе]- 
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Рис. 2.9. Амины растений с неприятным запахом. 


Шегае и Агасеае, к которым относятся вышеназванные расте- 
ния. Неприятный запах — это своеобразная химическая мими- 
крия, благодаря которой растение издает запах разлагающего- 
ся белка или фекалий, вводя в заблуждение насекомых, питаю- 
щихся падалью и экскрементами, и тем самым привлекая их 
внимание к соцветиям. Анализ пахучих веществ таких соцветий 
выявил их идентичность с веществами, выделяемыми падалью и 
экскрементами. 

Основная составная часть аминоидного запаха растений — 
это моноамины, обладающие неприятным рыбным запахом. Они 
довольно летучи, и набор их варьирует от метиламина до гек- 
силамина (рис. 2.9). Свой вклад в аминоидный запах может 
вносить свободный аммоний. Весьма неприятным запахом обла- 
дают два диамина, путресцин и кадаверин, представляющие со- 
бой продукты разложения белка. Известно, что эти диамины 
имеют растительное происхождение (ЗшЦВ, 1975), однако до 
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сих пор они не обнаружены среди составных элементов, ответ- 
ственных за аминоидный запах. Тем не менее в некоторых слу- 
чаях они, по-видимому, вносят свой вклад в создание такого 
запаха. Компонентами смеси с неприятным запахом являются 
также скатол и индол (с запахом фека- 
лий) и алифатические органические кис- 
лоты, такие, как изобутиловая кислота 
(с протухшим запахом). 

Способы — привлечения, с помощью 
которых растения используют аминоид- 
ные запахи в качестве ловушки для на- 
секомых, исследованы достаточно полно 
(Гаедг!, Уап ег РЩ, 1979). Например, 
цветки Агит погити А. тасшашт 
ночью раскрывают свою ярко-красную 
обертку, из нее выступает початок, в ко- 
тором дыхание происходит с необычно 
высокой скоростью и температура повы- 
шается до 30°С (рис. 2.10). Образование 
большого количества тепла способствует 
улетучиванию амина с чрезвычайно 
сильным запахом разлагающихся фека- 
лий. Этот запах привлекает навозных 
жуков и мух. Они садятся на початок, рис 2.10. Биохимия опы- 
падают в камеру, образованную основа- ления у Агит. 1 — насе- 
нием соцветия, и таким образом оказы- комое, 2 — аминоидный 
зываются в ловушке. Пойманные насе- На о 
комые не могут выбраться наружу иЗ-За дурная обертка, и 
скользкой внутренней поверхности оберт- ские цветки, 6 — масля- 
ки и в течение суток остаются в заклю- нистые выделения, пре- 
чении. За это время они переносят пыль-  пятствующие выходу 
цу к восприимчивому столбику, затем ое а 

— женские цветки. 

происходят быстрые анатомические из- 

менения (в частности, образование скла- 

док на поверхности обертки), благодаря которым насекомое 
выбирается наружу и улетает. Генерация тепла в початке — 
это замечательное свойство таких растений, благодаря кото- 
рому повышается эффективность испускания початчом запаха 
фекалий. В процессе усиленного дыхания расходуется некото- 
рое количество крахмала, но с точки зрения метаболической 
эффективности оно, по-видимому, компенсируется тем, что для 
испускания запаха требуется ничтожно малое количество азот-, 
содержащих веществ. 

Существенно, что, выбравшись из цветка Агит, обсыпанное 
пыльцой насекомое переносит ее с одного растения на другое, 
производя при этом перекрестное опыление. Запах — это всего 
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лишь обонятельная ловушка для насекомых, которая использу- 
ется растением для достижения главной цели. Известно, что не- 
которые растения питаются насекомыми, и в таких случаях му- 
хам, пойманным насекомоядными растениями, не удается выб- 
раться наружу. Для захвата насекомого растение использует 
привлекающий данное насекомое запах. Показано, что растения 
Заггасеща Наза внутри своего кувшинчика производят пахучий 
алкалоид кониин, обладающий мышиным запахом. Это соедине- 
ние не только заманивает насекомое в ловушку, но также в 
силу своей физиологической активности парализует его, облег- 
чая тем самым процесс переваривания насекомого растением 
(Моду её а|., 1976). 


2. Феромоны насекомых и запахи цветков 


Известно, что поведение насекомых регулируется химически- 
ми сигналами: одни насекомые выделяют летучие органические 
соединения для привлечения других. Эти соединения активны в 
незначительных количествах и называются феромонами, что 
указывает на их сходство с гормонами высших животных. Фе- 
ромоны участвуют почти во всех аспектах жизни насекомого: 
питании, размножении, агрегации, кладке яиц, защите и мечении 
следов. Большинство феромонов — это простые алифатические 
спирты, кислоты или эфиры. Некоторые феромоны, будучи тер- 
пеноидами, идентичны пахучим веществам растений. Подробное 
описание феромонов изложено в работах Лоу и Регниера (Га\, 
Кесшег, 1971) и Джекобсона (ЗасоЪзоп, 1972). 

В последующих главах этой книги мы так или иначе будем 
касаться феромонов. В этой главе также уместно упомянуть о 
них в связи с тем, что аромат, испускаемый цветком для привле- 
чения опылителя, может иметь сходство с обонятельным сигна- 
лом, который подает одно насекомое для привлечения другого. 
Иногда эти сигналы перекрываются и дают интересные резуль- 
таты, которые будут рассмотрены ниже. 

Жизнь насекомых (их общение друг с другом) целиком за- 
висит от летучих веществ. По этой причине насекомые, очевид- 
но, реагируют на подобные вещества, выделяемые растениями. 
С помощью привлекающих запахов растения заманивают насе- 
комых в ловушку и используют их с целью опыления или пропи- 
тания. Насекомые «умеют» узнавать запахи отдельных цветков. 
По-видимому, этот фактор, более чем какой-либо другой, лежит 
в основе явления постоянства выбора цветка, когда насекомое 
ограничивает свое внимание одним или несколькими видами 
растений. В литературе было высказано фантастическое предпо- 
ложение о том, что некоторые растения выделяют вместе с за- 
пахом галлюциногенные и наркотические вещества, благодаря 
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которым насекомые попадают «на крючок» и между растением 
и насекомым может установиться симбиоз. 

Приведем 3 примера, когда реакции на феромоны и цветоч- 
ные запахи переплелись в поведении насекомых. Первый— это при- 
мер восточной фруктовой мушки Васиз 4огзайЙ$, которая в каче- 
стве феромона выделяет метилевгеноловый эфир фенилпропано- 
ла (рис. 2.8). Этот феромон регулирует пропитание и спарива- 
ние насекомого. Идентичное вещество присутствует в цветках 
некоторых растений, например золотого дождя Са$${а [15140$а 
(Гесипттозае), где оно служит аттрактантом для опылителя. 
У других растений метилевгенол обнаружен в составе фракции 
летучих масел. У Дейта зпийи (ЕЮ щасеае) он составляет до 85% 
всех содержащихся в нем масел. Поскольку он поразительно 
эффективен в аттрактации плодовых мушек, было предложено 
использовать цветки Са5${а и листья Депа в качестве приманки 
в тех случаях, когда размножение Дасиз$ приобретает угрожаю- 
щие фруктовым садам размеры. 

Эта плодовая мушка необычайно чувствительна к запаху вы- 
шеназванных цветков и листьев. Для захвата в ловушку одной 
мушки достаточно 0,01 мкг метилевгенола. Структура этого 
вещества высокоспецифична. Все попытки синтеза его аналогов 
потерпели неудачу: было синтезировано 34 соединения, боль- 
шинство из которых оказались неактивными. Метилевгенол сти- 
мулирует питание самцов плодовой мушки, и этот факт может 
иметь тяжелые последствия, если его не учитывать. Так, если 
длительное время содержать взрослых плодовых мушек в при- 
сутствии следов метилевгенола, то они будут употреблять та- 
кое огромное количество пищи, что погибнут от переедания! 

Второй пример взаимодействия феромона и цветочного запа- 
ха мы позаимствовали из работы Кёлленберга и Бергстрёма 
(КиПепБегю, Вегозгот, 1975), посвященной опылению орхид- 
ных пчелами. В работе описан специфический способ аттракта- 
ции определенных видов одиночных пчел рода Апагепа цветка- 
ми рода Орйгу$. По форме и окраске орхидные цветки напоми- 
нают самок пчелы Апагепа. Самец опускается на растение и в 
процессе «псевдокопуляции» опыляет цветок. Долгое время не 
было известно (КиПепБего, 1952), что зрительная привлека- 
тельность формы орхидного цветка тесно связана с обонятель- 
ной: запах орхидеи имитирует половые ароматы пчелиных са- 
мок, благодаря чему самец осуществляет опыление орхидных. 

В результате анализа активных компонентов запаха орхид- 
ных цветков установлено, что ключевыми веществами в этом 
случае являются бициклические сесквитерпены кадининового 
ряда. В цветках орхидных идентифицированы оба изомера (-)- 
и (—)-\-кадинина, однако опытным путем показано, что самцы 
реагируют только на (—)-изомер. 
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В результате исследования содержимого пахучих желез по- 
казано, что секрет дафоровой железы самок Апагепа содержит 
эфиры моно- и сесквитерпенов с открытой цепью. Основными 
составными частями секрета у пяти видов Апагепа являются 
транс-фарнезил- и геранилгексаноаты; у шестого вида этого ро- 
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Рис. 2.11. Терпеноиды и макроциклические лактоны, участвующие во взаимо- 
действиях пчел и орхидных. 


да обнаружены октаноаты. По-видимому, бициклические сескви- 
терпены, определяющие запах Орйгу5, достаточно сходны по 
своим ароматическим свойствам с половыми феромонами самки. 
Таким образом орхидеи «обманывают» самцов и «заставляют» 
их опылять себя. 

Коэволюция орхидных и пчел — процесс достаточно слож- 
ный. Псевдокопуляцию наблюдали по крайней мере у 15 видов 
или форм Орйгу$ и у пчел двух родов — Апагепа и СоПе!ез. Про- 
цесс опыления строго согласован: цветки определенных орхид- 
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ных предпочтительно посещаются определенными видами пере- 
поичатокрылых. Число различных летучих веществ, идентифици- 
рованных в составе ароматических веществ орхидных и голов- 
ных желез самок пчел, достаточно велико, чтобы объяснить спе- 
цифичность взаимоотношений этих растений и насекомых (Вего- 
з{гош, 1978). 

Особенностью ароматических веществ самок Апагепа явля- 
ется то, что они выполняют двойную функцию. Эти вещества 
имеют не только функцию феромонов, но входят также в состав 
выстилающего слоя при кладке яиц. Были исследованы также 
активные компоненты дафоровой железы двух других родов 
пчел — СоНеез и Найс1и$. Они охарактеризованы как макро- 
циклические лактоны. Одним из таких компонентов является 
18-октадеканолид. Эти вещества также имеют двойное назначе- 
ние. Здесь уместно сказать, что аналогичные лактоны присутст- 
вуют в половых аттрактантах животных; например, циветон — 
активный ароматический компонент африканской циветты У:- 
оегга стуеЙа и мускон — ароматический компонент кабарги Моз- 
спиз тозсй{еги$ (см. также гл. 7). Химическая структура боль- 
шинства упомянутых выше соединений представлена на рис. 2.11. 

Следующий интересный факт относительно секреции женских 
особей Апагепа был открыт Тенгё и Бергстрёмом (Тепеб, Вего- 
гот, 1977). Оказывается, вещества, синтезируемые в дафоро- 
вой железе пчел Апагепа, используются пчелами рода Мотааа, 
которые паразитируют в гнездах Апагепа, в качестве химичес- 
ких сигналов, сообщающих о местонахождении гнезда. Самка 
№ота4да откладывает свое яйцо в гнезде Апагепа; из этого яй- 
ца затем вылупляется личинка, которая уничтожает яйцо пче- 
лы-хозяйки и в виде корма потребляет его. Несмотря на ущерб, 
наносимый этим паразитом гнезду пчелы Апагепа, у самок двух 
различных видов никогда не наблюдали агрессивного поведения. 
Однако отсутствие агрессии можно легко объяснить, если при- 
нять во внимание, что самки Мота4а издают тот же запах, что 
и самки Апагепа. Весьма интересно, что такие ароматические 
компоненты, как фарнезилгексаноат и геранилоктаноат, самки 
Апагепа получают от самцов рода Мотааа, которые в процессе 
спаривания опрыскивают этими веществами своих партнерш. 
В данном случае можно наблюдать химические связи коэволю- 
ЦиоННоОЙ адаптации, аналогичные взаимоотношениям между ор- 
хидными и пчелами Апагепа. 

Наконец, третий пример опыления пчелами орхидных, также 
почерпнутый из литературы, представляет собой случай, когда 
мужские особи эвглоссин, обитающих в тропических лесах 
Центральной и Южной Америки, используют цветочные запахи 
в качестве половых феромонов. Эвглоссины весьма необычно ве- 
дут себя при спаривании. Самцы имеют блестящую окраску и в 
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процессе спаривания собираются в рой для привлечения самок. 
Орхидные, опыляемые этими насекомыми, выделяют самые раз- 
нообразные ароматические вещества (зарегистрировано -— 60 хи- 
мически различающихся компонентов). В ходе опыления орхид- 
ных пчелы некоторых видов Еш@аета собирают на своих задних 
лапках ароматические вещества и используют их для привлече- 
ния других самцов к тому же самому растению. Затем самцы 
образуют рой, привлекающий самок, и спариваются с ними. 
Компоненты орхидных, участвующие в этом процессе, включают 
евгенол, ванилин, цинеол, бензилацетат и метилциннамат. Раз- 
личные виды пчел дифференциально предпочитают то или иное 
ароматическое вещество. Таким образом, механизмы, препятст- 
вующие спариванию различных видов пчел, могут быть обуслов- 
лены наличием избирательности у них в отношении ароматиче- 
ских веществ орхидных (Ро4зоп, 1975). 


ГУ. Роль нектара и пыльцы 


1. Сахара нектара 


Одна из главных причин, побуждающая насекомое посещать 
цветущие растения, заключается в добыче нектара. Его пита- 
тельные свойства представляют большую ценность для большин- 
ства опылителей, особенно для тех, которые не получают пита- 
тельные вещества из других источников (например, бабочки). 
Очевидно, привлечение опылителей к цветкам покрытосемен- 
ных — чуть ли не единственная функция нектара. 

Большинство исследованных нектаров представляет собой 
простой раствор углеводов, имеющий сладковатый вкус. Кон- 
центрация сахара обычно варьирует от 15 до 75%. Среди углевод- 
ных компонентов нектара преобладают три типичных для расти- 
тельного метаболизма сахара: глюкоза, фруктоза и сахароза 
(рис. 2.12). В нектаре ряда растений в следовых количествах 
обнаружены также олигосахариды. Из них чаще всего встреча- 
ется трисахарид рафиноза (65-а-галактозилсахароза), особенно 
в нектаре растений Капипси!асеае и ВегБег!4асеае и родствен- 
ных семейств. В отдельных случаях встречаются дисахариды: 
мальтоза (глюкозил-а1—>4-глюкоза), трегалоза (а-глюкозил-а- 
глюкоза) и мелибиоза (галактозил-а1—>6-глюкоза) и трисаха- 
рид мелезитоза (2Ё-а-глюкозилсахароза). 

В результате исследования свыше 900 видов растений было 
показано, что они различаются по относительному содержанию 
трех основных сахаров (Регс1уа1, 1961). Нектары покрытосемен- 
ных можно разделить на три большие группы: нектары с пре- 
имущественным содержанием сахарозы (например, у Вегбем5, 
НеПефоги$); нектары с равным количеством всех трех сахаров 
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(у АбианНоп) и нектары с преобладанием глюкозы и фрук- 
тозы (у крестоцветных, зонтичных, некоторых сложноцветных). 
Эти наблюдения позволили предположить, что эволюция покры- 
тосеменных происходила от видов с повышенным содержанием 
сахарозы в нектаре к видам с преобладанием в нем глюкозы и 
фруктозы. В последнем случае нектар представляется более со- 
вершенным в эволюционном отношении, поскольку смесь глю- 
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Рис. 2.12. Сахара нектара. 


козы и фруктозы быстрее усваивается опылителями, чем сахаро- 
за, которая перед поступлением в кровь должна разрушиться до 
соответствующих компонентов. Эта гипотеза, однако, требует 
обстоятельного экспериментального подтверждения. 

Мы проанализировали нектары растений рода Юйодо4епагоп 
и обнаружили в них все три типа сахаров. По соотношению этих 
сахаров, а также по наличию или отсутствию олигосахаридов 
нектары исследованных растений были поделены на 5 классов 
(табл. 2.6). Оказалось, что растения рода Юйодо4епагоп можно 
объединить в отдельные группы по образованию в них того или 
иного класса нектаров. Таким образом, приведенная классифи- 
кация представляет интерес с таксономической точки зрения. 

Соотношение сахаров, характерное для отдельного класса 
нектаров, не зависит от суточных и сезонных изменений. По- 
скольку благодаря инвертазе сахароза быстро превращается в 
глюкозу и фруктозу, можно было бы ожидать значительных из- 
менений в соотношении сахаров с возрастом. Однако, хотя ин- 
вертаза идентифицирована в нектаре, по-видимому, она присут- 
ствует в недостаточном количестве или не всегда, чтобы суще- 
ственно повлиять на соотношение сахаров. Кроме того, как 
показали Бейкер и Бейкер, содержание белка в нектаре ни- 
чтожно (ВаКег, Вакег, 1975). 
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Таблица 2.6. Классы нектара у рода Юйодо4епагоп 


Число ви- 

дов с соот- Процент об- Примеры видов, содер- 
Класс нектара! ветствую- щего числа жащих определенный 

щим клас- ВИДОВ нсктар 


сом нектара 


Глю : Фру: Сах в соот- 12 22 Ю. рпаеосйгузит 
ношении |1:1:] 
о со следами Глю и 8 15 Ю. аивизНпй 
у 
в. Фру: Сах (1:1:1) 3 5 Ю. 1азтииНогит 
с олигосахаридом? 
Только Сах 15 27 Ю. сатриосагрит 
Только Глю и Фру 17 31 | Ю. сатрапшашт 


1 Сокращения: Глю — глюкоза; Фру — фруктоза; Сах — сахароза. 
2? Олигосахарид, по-видимому рафиноза. Неопубликованные данные Куллена и Хар- 


борна (СиПеп, НагБогпе). 


2. Аминокислоты нектара 


До недавнего времени было не ясно, входят ли в состав рас- 
тительного нектара аминокислоты. За исключением нескольких 
сообщений (71ебег, 1956), в литературе до 1973 г. отсутствова- 
ли четкие доказательства идентификации аминокислот в нектаре 
(ВаКег, ВаКег, 197За, Ь). Бейкер и Бейкер обнаружили их в 260 
из 266 исследованных нектаров растений. 

Авторы впервые подошли к поиску амипокислот, руководст- 
вуясь соображением, что некоторые опылители, особенно бабоч- 
ки, практически полностью зависят от нектара как основного 
источника питания. Поскольку такие бабочки выживают в тече- 
ние нескольких месяцев, они, очевидно, нуждаются в азоте так 
же, как и в сахаре. В своих исследованиях авторы ориентиро- 
вались на ряд наблюдений натуралистов, отмечающих, как одни 
и те же бабочки способны удовлетворять свою потребность в азо- 
те любым доступным в данный момент способом. Так, известно, 
что бабочки тропических лесов Южной Америки питаются как 
гниющими по берегам Амазонки останками крокодилов, так и 
гниющими плодами тропических деревьев семейства бобовых. 
Кроме того, в качестве источника азота бабочки могут исполь- 
зовать пот человека. По рассказам одного путешествующего по 
северной Канаде исследователя, как только он присаживался в 
полдень на отдых и снимал сапоги, рой бабочек атаковывал его 
потные ноги и носки. 

Хотя количество содержащихся в нектаре аминокислот незна- 
чительно, его вполне достаточно для обеспечения потребностей 
насекомого в азоте. Так, 0,4 мл нектара содержит примерно 
840 ммолей аминокислот, суточное поступление которых смогло 
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Таблица 2.7. Концентрация аминокислот в нектаре различных 
растительных семейств 


Относительное про- Концентрация ами- 
движение в эво- Семейство НОКИСЛОТ ПО ГИСТИ- 
ЛЮЦИИ диновой шкале! 
Больше Азс]ер!адасеае 8,4 
[1Пасеа 7,4 
Сатрапцасеае 7,0 
Гегипитозае 6,9 
АтагуШдасеае 6,9 
СотрозЦае 6,3 
Меньше Козасеае 3,9 
Муасеае 3,1 
ЗахИгарасеае 2.7 
СаргИоЙасеае 2.2 
' После нанесения капли нектара на бумагу и обработки нингидрином окраску пят- 
на сравнивали с окраской стандартных растворов гистидина. Цифра 2 соответствует 


95 мк^\\ раствору гистидина, 4 — 391 мкМ, 6 —1,56 мМ и 8— 6,25 мм (ВаКег, ВакКег, 
1973Ь). 


бы удовлетворить потребность насекомого в азоте. Бейкер и 
Бейкер (ВаКег, ВаКег, 1973) установили, что содержание азота 
в нектаре различных покрытосеменных варьирует, причем это 
варьирование коррелирует с эволюцией растений: нектар цвет- 
ков примитивных древесных значительно беднее аминокислотами 
по сравнению с нектаром травянистых растений (табл. 2.7). 
Обнаружена также корреляция между содержанием аминокис- 
лот и типом опылителя. В частности, растения с низкой концент- 
рацией аминокислот посещаются пчелами, которые могут полу- 
чать азот из других источников (например, пыльцы), а растения, 
богатые аминокислотами, опыляются главным образом бабочка- 
ми и реже — колибри. Таким образом, развитие растений, по- 
видимому, происходило по пути повышения содержания азота в 
нектаре, что соответствовало питательным потребностям опыли- 
телей. 

В растительных нектарах обнаружены все известные амино- 
кислоты (ВаКег, ВаКег, 1975), причем нектары сильно различа- 
ются по аминокислотному составу. Чаще других в нектаре встре- 
чаются 10 необходимых для насекомых аминокислот: аргинин, 
гистидин, лизин, триптофан, фенилаланин, метионин, треонин, 
лейцин, изолейцин и валин; ‘так же часто встречаются глутами- 
новая и аспарагиновая кислоты. Выявлены межвидовые вариа- 
ции аминокислотного состава нектара, которые коррелируют с 
таксономией растений (ВаКег, ВаКег, 1976). Нектары гибридов 
двух видов с различным составом аминокислот содержат все 
аминокислоты обоих родителей, что отражает аддитивный ха- 
рактер наследственности. 
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3. Липиды нектара 


На единицу веса липиды и составляющие их жирные кисло- 
ты значительно богаче энергией, чем сахара. Возможно, расте- 
нию было бы выгодней в качестве питательных аттрактантов 
использовать жиры, а не сахара. Такая замена одного источни- 
ка энергии другим довольно редко, но происходила в ходе эво- 
люции покрытосеменных. Только совсем недавно среди компо- 
нентов нектара были обнаружены липиды. Сначала они были 
найдены у нескольких опыляемых пчелами представителей 
осгорИ\!аг1асеае (\Уобе], 1969), а затем у растений 49 родов, 
относящихся к сем. ЭсгорН\аг!асеае, [г!Часеае, Кгатегасеае, 
Ма!р1еШасеае, Огс№!Аасеае (\Уоде|, 1974). 

Образование липидов в растительном нектаре, по-видимому, 
тесно связано с определенными видами одиночных пчел сем. 
АщГорВог!ае, которые опыляют растения вышеназванных се- 
мейств. Маслом питается потомство этих пчел и взрослые самцы. 
У пчел рода Сет 5$ масло собирают исключительно самки, кото- 
рые приносят его в гнездо, смешивают с пыльцой и наэту смесь 
откладывают яйцо, обеспечивая будущей личинке богатый жира- 
ми корм. Таким образом, липиды играют определенную роль в 
коэволюции взаимоотношений между растением и опылителем. 
Пчелы извлекают выгоду из энергетически богатой растительной 
диеты, а растения соответственно опыляются этими пчелами. 

Сведения о химическом составе жиросодержащих нектаров 
ограниченны, и пока не ясно, относятся ли вообще липиды, об- 
наруженные в нектаре, к обычным триглицеридным липидам. 
В тех немногочисленных случаях, когда были проанализированы 
нектарные масла, показано, что они имеют необычную структу- 
ру. Масло, как правило, локализуется в трихомах цветка. Выде- 
ления трихом Са[сеофата разопй были исследованы Вогелем 
(Уосе|, 1976), который идентифицировал основной липидный 
компонент как диглицерид уксусной кислоты и В-ацетоксистеари- 
новой кислоты. В маслах растений Кгатета обнаружены более 
редкие свободные жирные кислоты (5ЗИпрзоп е{ а1|., 1977). Это 
насыщенные жирные кислоты с длиной цепи от Сиб до С.22, содер- 
жащие ацетат в В-положении. Одна из них — В-ацетоксистеари- 
новая кислота СН+з(СН2),.СНОАсСН.СО,Н (Ас — ацетил 
СНзСОО), как у Сасео ата. Свободные жирные кислоты, вооб- 
ще говоря, редко встречаются у растений, а В-ацетоксикислоты 
локализованы только в цветочном нектаре. Любопытно, под- 
твердится ли в будущих исследованиях уникальная природа ма- 
сел других растений, содержащих богатый липидами аттрак- 
тант? 
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4. Токсины нектара 


Иногда цветочные нектары содержат токсины, поступаю- 
щие в них скорее всего из других частей растений. Токсины 
можно обнаружить также в меде, который продуцируется пче- 
лами, питающимися нектаром ядовитых растений. Так, в некта- 
ре Айодо4епатоп обнаружен токсичный дитерпен ацетиландро- 
медол. В нектаре ряда растений встречаются алкалоиды; напри- 
мер, у эорйога тусгорйуПНа они присутствуют в таком количест- 
ве, что вызывают отравление медоносных пчел (СИпср е а|., 
1972). Токсичность алкалоидов представляет весьма серьезную 
опасность для людей, питающихся медом. Известно, что пчёлы, 
питающиеся нектаром крестовника Фепесю {асобаеа, продуци- 
руют мед, в котором обнаружены пирролизидиновые алкалоиды, 
присутствующие в нектаре этого растения (Ре! п2ег её а1[., 1977). 
Концентрация алкалоидов в меде варьируют от 0,3 до 3,9 ч. на 
млн. К счастью, такой мед имеет горький вкус и необычный 
цвет. 

Кроме того, существует другая сторона медали: вещества, 
безвредные для человека, оказываются ядовитыми для пчел. 
Глюкозид арбутин из меда Агбиёи$ ипейо, по-видимому, пред- 
ставляет опасность для пчел (Ргусе-Лопез, 1944). Для них опа- 
сен также простой сахар галактоза, обнаруженный в выделе- 
ниях цветков тюльпана (ВагКег, [.ейпег, 1976). Токсичность нек- 
тара и пыльцы ЕГЕШа обусловлена маннозой. Известно, что насе- 
комые не способны полностью метаболизировать этот сахар, так 
как у них отсутствует фермент маннозофосфат-изомераза, в ре- 
зультате чего накапливается маннозо-6-фосфат, вызывающий па- 
ралич насекомых (\Уоде|, 1978). 

Нельзя не согласиться, однако, с тем, что наши знания о ток- 
сичности нектара по-прежнему весьма ограниченны и что «необ- 
ходимо расширять исследования веществ, потенциально небла- 
гоприятных для посетителей цветков» (ВаКег, ВаКег, 1975). 


5. Экстрафлоральные нектарники 


Экстрафлоральные нектарники представляют собой продуци- 
рующие сахара железы прицветников, листьев, черешков и стеб- 
лей целого ряда покрытосеменных растений. Чаще всего они 
обнаруживаются у растений таких семейств, как Герипиптозае, 
ОгсШасеае и Раз Шог!асеае. Хотя экстрафлоральные нектарни- 
ки имеют большое сходство с цветочными нектарниками и при- 
влекают многих насекомых, они не имеют отношения к опыле- 
нию. Функция экстрафлоральных нектарников долгое время ос- 
тавалась неясной и спорной. Однако благодаря биохимическим 
исследованиям показано, что по составу продуцируемых пита- 
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тельных веществ, сахаров и аминокислот их нектар аналогичен 
цветочному нектару. Таким образом, экстрафлоральный нектар 
служит важным источником питания насекомых. Кроме того, 
экстрафлоральные нектарники имеют, по-видимому, экологиче- 
ское значение. В литературе описан случай, когда некоторые 
виды муравьев, привлеченные экстрафлоральным нектаром, об- 
разуют колонии, которые защищают растение от поедания дру- 
гими насекомыми (Веп еу, 1977). 

Взаимовыгодные отношения между растениями Асаса и му- 
равьями высоко развиты (см. также гл. 3, разд. Ш, 3): муравьи 
яростно атакуют любое насекомое или животное, приближающее- 
ся к растению. Однако экологическая роль колоний муравьев, 
питающихся нектаром, неодинакова для разных растений. 
У Гротеае [ерфорйуПа, например, посещаемые муравьями нек- 
тарники находятся в листьях и чашелистиках. В этом случае за- 
щитная роль муравьев состоит в том, чтобы оградить растение 
от жуков-зерновок, уничтожающих семена, и от саранчи, по- 
вреждающей цветки (Кееег, 1980). Таким образом, экстрафло- 
ральный нектар вносит косвенный вклад в биологию опыления, 
устраняя вредных визитеров. 

Растения с экстрафлоральными нектарниками продолжают 
секретировать сахара и аминокислоты независимо от ассоциа- 
ции с колониями муравьев. Этот явно расточительный процесс 
явился одной из причин того, что экологическое значение этих 
органов получило оценку только в последнее время. По мнению 
физиологов, отток сахара из нектарников представляет собой 
способ удаления избыточного сахара в период активного роста, 
когда происходит максимальный синтез сахаров. Действительно, 
есть основания утверждать, что растения способны ограничивать 
секрецию нектарников до тех пор, пока не появятся активные 
насекомые. Так, у растений Ргрег сепоа4ит, взаимодействую- 
щих с муравьями РАоо[е 61согп15, образование пищевых телец 
непосредственно связано с присутствием муравьев. Если они ис- 
чезают, синтез питательных веществ — сахаров, белков и липи- 
дов — прекращается (К1зсб, ЕЮ1сКзоп, 1981). Пищевые тельца 
этих растений абсолютно эквивалентны экстрафлоральным нек- 
тарникам других растений. [о-видимому, те и другие растения 
экономят питательные вещества и продуцируют их только в слу- 
чае появления и ассоциации с ними муравьев. 


6. Питательная ценность пыльцы 


Представление о питательной пользе, извлекаемой опылите- 
лями из растений, будет далеко не полным, если не упомянуть 
о пыльце. Пыльца обычно более доступна для опылителей, не- 
жели нектар; она собирается и используется многими посетите- 
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лями цветков. Основными потребителями пыльцы являются жу- 
ки, причем, чтобы разрушить плотную оболочку пыльцы, им 
приходится пережевывать ее. Пчёлы также получают огромную 
пользу от пыльцы, которую они способны переваривать. Иногда 
пыльца смешивается с нектаром, и в таких случаях она пред- 
ставляет ценность для животных (например, бабочек Нейсо- 
и5), питающихся исключительно нектаром. 

Химический состав пыльцы обстоятельно исследован (Ваг- 
Мег, 1970; З{ащеу, ГАпзКепз, 1974). Пыльца представляет собой 
богатый источник пищи. Она состоит из белка (16—30%), крах- 
мала (1—7%), сахаров (0—15%) и жиров (3—10%). В следо- 
вых количествах присутствуют различные витамины и неоргани- 
ческие соли. В пыльце также имеются вторичные вещества. 
Пыльца большинства растений окрашена, особенно каротинои- 
дами, а также флавоноидами. Окраска пыльцы — это зритель- 
ный сигнал для насекомых, указывающий им на источник пищи. 
Каротиноиды пыльцы чаще всего представлены а- и В-кароти- 
нами, лутеином, зеаксантином и их эпоксидами. Темно-красная 
и пурпурная пыльца окрашена антоцианидинами (например, у 
Апетопе). В пыльце часто встречаются флавоноиды, особенно 
флавонол изорамнетин, которые придают пыльце бледно-жел- 
тую окраску. 

Основное назначение пыльцы — это перенос мужского гаме- 
тофита, поэтому использование пыльцы животными в качестве 
пищи можно рассматривать как «воровство пыльцы» у расте- 
ний. Конкуренции между этими двумя способами использова- 
ния пыльцы нет, поскольку большинство покрытосеменных 
производит огромное количество пыльцы. 
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Глава 3 


Растительные токсины 
и их действие на животных 


|. Введение 


Как отмечает Фини (Ееепу, 1975), в истории покрытосеменных 
далеко не случайным является факт, что насекомым и другим 
травоядным не удается уничтожать растения в широком масшта- 
бе. Зеленые растения продолжают господствовать в природе, 
несмотря на очевидную способность насекомых наносить им зна- 
чительный ущерб, ярким примером чего является истребление 
растений саранчой. Из этого следует, что все растения должны 
обладать сильными репеллентными и токсичными свойствами 
по отношению к животным. Вместе с тем способность к избира- 
тельному преодолению таких защитных механизмов насекомыми 
и травоядными позволила им использовать растительную пищу, 
но в том ограниченном масштабе, какой мы наблюдаем в наши 
ДНИ. 

Защита растений основана как на физических, так и на хи- 
мических факторах. Физические приспособления для защиты 
растений от поедания растительноядными можно без труда об- 
наружить — это жесткий эпидермис, толстый слой кутикулы, ко- 
лючки, шипы и жгучие волоски. Защита может быть чисто стра- 
тегической, как, например, в случае злаковых трав, адаптирую- 
щихся к травоядным благодаря плотному прилеганию к земле 
и вегетативному размножению под землей. Чрезвычайно важной 
является химическая система защиты, которой располагают рас- 
тения в виде различных токсинов и отпугивающих веществ. 
Токсины играли и продолжают играть ключевую роль в защите 
растений от травоядных. 

Наши представления о растительных токсинах, которые рас- 
сматриваются в настоящей главе, долгое время находились под 
влиянием ограниченного взгляда, что токсичны только те расте- 
ния, которые опасны для человека или сельскохозяйственных и 
домашних животных. Если рассматривать данный вопрос с этой 
точки зрения, то действительно ядовитыми оказываются сравни- 
тельно немногие растения; присутствующий в них токсин обыч- 
но представлен алкалоидом. Однако такое представление совсем 
не учитывает тот факт, что растения, относительно безвредные 
для нас, могут быть высокотоксичны для других групп живот- 
ных — птиц, рыб и особенно для насекомых. Хорошо известны 
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такие инсектициды растительного происхождения, как никотин, 
пиретрины и рутеноиды. Вместе с тем о многих других расти- 
тельных токсинах, опасных для насекомых, известно значительно 
меньше. В 1945 г. Мак-Инду (Ме п4оо) составил список из 
1180 видов растений, содержащих яды для насекомых, большая 
часть которых не исследована до сих пор. В этой главе мы рас- 
сматриваем токсичность в самом широком смысле — относитель- 
но всех живых существ, питающихся растениями, от человека 
до насекомого. Таким образом, токсичность присуща большинст- 
ву растений, а не только тем, которые помечены в списке расте: 
ний мира буквой «я» для обозначения ядовитости. 

Токсичность химического соединения всегда относительна; 
она зависит от дозы, полученной в данный период времени, воз- 
раста и состояния здоровья животного, механизма поглощения 
и способа выведения токсина из организма. Стероидный алка- 
лоид соланин, например, присутствует во всех видах картофеля, 
но в таком ничтожном количестве, которое редко представляет 
опасность при его употреблении с пищей. Смерть от отравления 
соланином реальна только при чрезмерно высоком накоплении 
его в тех клубнях, которые находились на поверхности почвы и 
в результате чего «позеленели». В таких случаях жертвы не успе- 
вают адаптироваться к токсину и, если их не вырвет, они погиб- 
нут от расстройства дыхания. Таким образом, смертельный ис- 
ход от введения токсина зависит от того, имеет ли животное 
время для привыкания к небольшим количествам яда в рацио- 
не, иными словами, способно ли оно развивать механизмы де- 
токсикации. 

Токсины часто выступают в роли репеллентов, поскольку рас- 
тения, как правило, дают о себе знать с помощью предупреди- 
тельных сигналов зрительной или обонятельной природы. Та- 
ким образом, животные могут быть осведомлены о присутствии 
токсинов в растении, даже не прикасаясь к нему. В частности, 
горчичные масла, которые встречаются у крестоцветных в свя- 
занной форме и токсичны для многих насекомых, имеют острый, 
едкий запах и, по-видимому, непрерывно выделяются из расте- 
ния в следовых количествах. Прямое предупреждение об опас- 
ности может осуществляться также визуальным способом, ког- 
да токсин откладывается на поверхности листьев или других 
органов. Потенциально токсичные вторичные вещества находят 
в восковом налете листьев. Известно, что токсичный хинон либо 
выделяется железистыми волосками, как у Ратша офбсотиса, 
или же откладывается на нижней поверхности листа, как в слу- 
чае некоторых двугубых. Признаком химической защиты дре- 
весных растений является выделение ими смолы из коры и пло- 
Дов. 

Что касается синильной кислоты, то в интактных растениях, 


86 Глава 3 


содержащих цианогенные гликозиды, ее образование исключс- 
но, поскольку субстраты и ферменты для этой реакции локали- 
зованы в разных органеллах. Только при повреждении ткани 
листа растительноядными субстрат и фермент приходят в со- 
прикосновение и выделяется яд, имеющий характерный предуп- 
реждающий об опасности запах «горького миндаля». Предупре- 
дительным сигналом алкалоидов и сапонинов является горький 
вкус, который воспринимается животными уже в момент поеда- 
ния растений, содержащих такие вещества. Известно, что боль- 
шинство алкалоидов и сапонинов имеют горький вкус, причем 
эталоном горечи является хинин — алкалоид коры хинного де- 
рева, — вызывающий чувство горечи у человека даже в концент- 
рации 1.10-6 М. Многие другие растительные вещества также 
имеют горький вкус, в частности тритерпеноид кукурбитацин, 
присутствующий в растениях семейства тыквенных, и отпуги- 
вающий растительноядных животных. Млечный сок цикория 
или одуванчика лекарственного и других сложноцветных также 
играет определенную роль в отпугивании растительноядных, по- 
скольку среди его компонентов часто встречаются горькие ток- 
СИНЫ. 

Наконец, связь токсичности с предупредительной окраской 
можно проследить на примере интенсивно окрашенных, имею- 
щих зловещий вид темно-пурпурных ягод белладонны (Агора 
БеЦа4доппа). Цветовой сигнал имеет в этом случае двоякую цель. 
Во-первых, он предупреждает травоядных млекопитающих, ко- 
торые могут погибнуть от токсичных алкалоидов, в изобилий 
присутствующих в таких ягодах. Во-вторых, он служит пита- 
тельной приманкой для толерантных к токсину животных, в 
частности птиц, которые затем распространяют семена этого рас- 
тения. 

Настоящая глава предназначена для того, чтобы дать исчер- 
пывающее представление о растительных токсинах. При этом 
нам хотелось бы обратить внимание на обнаруженные в послед- 
нее время классы токсинов, а также рассмотреть экологическую 
роль этих токсинов в отношениях между растениями и живот- 
НЫМИ. 


|. Различные классы растительных токсинов 


1. Азотсодержащие токсины 


Среди азотсодержащих токсинов растений (табл. 3.1) наибо- 
лее простой в структурном отношении класс токсинов представ- 
ляют собой небелковые аминокислоты. Эти аминокислоты широ- 
ко распространены в растительном мире и, являясь антимета- 
болитами той или иной из двадцати белковых аминокислот, ока- 
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Таблица 3.1. Некоторые азотсодержащие токсины растений 


Класс соединения 


Примеры 


Токсичность и объекты 
действия токсинов 


Небелковые ами- 


НОКИСЛОТЫ 
Цианогенные гли- 

КОЗИДЫ 
Глюкозинолаты 


Алкалоиды 


Пептиды 


Белки 


[.-ДОФА в семенах Мисипа 

В-Цианоаланин в семенах 
Уса 

Линамарин и лотаустралин 
у [0$ согпиешаи$ 

Синигрин у Вга5яса 


Сенеционин в листьях кре- 
стовника эепесго |асоБаеа 


Атропин в ягодах А!ора 
БеЦааоппа 
Аманитин у Атапйа рпа/[- 


[о914е$ 

Вискотоксин в ягодах У!/5- 
сит афит 

Абрин у Абги$ ргесаюти$ 


Фитогемагглютинин У Рийа- 


Насекомые, 
ки-зерновки 

Летальная доза для крыс 
200 мг/(кг веса тела) 

Универсальная;  летальная 
доза НСМ для человека 
50 мг 

Крупный рогатый 
насекомые 

Особенно крупный рогатый 
скот 

Млекопитающие, нетоксичен 
для птиц; ЛДьу для крыс 
750 мг/кг 

Млекопитающие 


особенно жу- 


СКОТ И 


Животные, за исключением 
ПТИЦ 

Летальная доза для чело- 
века 0,5 мг 

Жуки-зерновки 


5е04и$ ишШват5 


зывают прямое токсическое действие (рис. 3.1). В частности, 
если в белок ошибочно включится азетидин-2-карбоновая кисло- 
та, может образоваться дефектный фермент, неспособный нор- 
мально функционировать, и животное погибает. Токсическое дей- 
ствие других небелковых аминокислот может быть в некоторых 
случаях более сложным. Например, 3,4-дигидроксифенилаланин, 
или [.-ДОФА, вредный для насекомых, подавляет активность 
тирозиназы — фермента, необходимого для уплотнения и потем- 
нения кутикулы насекомого. 

В настоящее время известно примерно 300 подобных амино- 
кислот растений (Го\4еп, 1970; Вей, 1980). Они обнаружены у 
ряда неродственных между собою семейств, однако преимущест- 
венное распространение они получили среди бобовых и обна- 
ружены главным образом в семенах. Одним из всесторонне 
изученных токсинов является азетидин-2-карбоновая кислота, 
впервые выделенная из СопоаЦНапа татаЙз (ТЛПасеае). Она 
относительно широко распространена, встречается у некоторых 
представителей бобовых и токсична вследствие своего ингиби- 
рующего действия на синтез или утилизацию пролина. Растения, 
образующие азетидин-2-карбоновую кислоту в том же количест- 
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ве, как и СопоаИЦапа, защищены от ее пагубного действия бла- 
годаря способности белоксинтезирующего аппарата, в частно- 
сти пролин-тРНК-синтетазы, распознавать эту кислоту и не 
включать ее в белок. Неадаптированные растения ошибочно при- 
нимают азетидин-2-карбоновую кислоту за пролин и включают 
ее в белок, в результате чего могут погибнуть. 

Экологическая функция токсических аминокислот в семенах 
бобовых достаточно понятна, поскольку они имеют довольно 


Неделкодая Велкоёая 
аминокислота аминокислота 
АССН.СНУН,СО,Н СНСНУН,СО,Н 
и-Цианоаламим Иланин 
Увон | | 
№ Со,Н 
МН Н 
Узетидин -2- Пролин 
карбонобая кислота 
МН,С=МН.МНО(СН,.СНМН,СО.Н МН,С=МН.МН(СН)СНмН,СО,Н 
ханабданин Яргинин 
НО 
но \ сн.снмн,со.Н но—( -сиснмисон 
Я 4-е броксияфенилалании Тирозин 
(2-40) 


Рис. 3.1. Токсичные небелковые аминокислоты и их аналоги среди белковых 
аминокислот. 


крупные размеры и служат богатым источником питания для 
любых травоядных. В отсутствие защиты семена, несомненно, 
были бы полностью истреблены. Токсичность у таких растений 
обусловлена присутствием целого ряда различных веществ 
(Вей, 1972). В семенах видов Уса найден В-цианоаланин (или 
его \-глутамильное производное); он токсичен для млекопитаю- 
щих, вызывая конвульсии и смерть при введении крысам в `кон- 
центрации 200 мг/ (кг веса тела). Весьма распространенным ток- 
сином у бобовых является канаванин, который обнаружен в се- 
менах канавалии мечевидной (СапазаПа еп5${огпти$) в количе- 
стве 4—6% сырого веса, а в семенах Оос{еа тевасагра — в пре- 
делах 7—10% сырого веса. Подобно тому как В-цианоаланин 
токсичен для крыс, канаванин токсичен для мышей, что, воз- 
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можно, служит для семян защитой от растительноядных жи- 
ВОТНЫХ. 

Однако основная защитная роль небелковых аминокислот 
у бобовых сводится, по-видимому, к защите от поедания насе- 
комыми. В частности, в семенах Мисипа содержится от 6 до 9% 
Г-ДОФА. Это вещество относительно безвредно для млекопи- 
тающих и даже используется в медицине для лечения болезни 
Паркинсона; вместе с. тем оно представляет опасность для насе- 
комых. [-ДОФА вызывает гибель личинок южных «походных 
червей» Ргойдеща епааща. Его экологическую роль обсуждает 
Янзен (Чап2еп, 1969) на примере жуков-зерновок, нападающих 
в Лесах Бразилии на семена Мисипа и других бобовых. Напри- 
мер, если два дерева из семейства бобовых растут по соседству, 
то семена одного из них, защищенные присутствием Г.-ДОФА, 
не заражаются зерновкой, в то время как семена другого, у ко- 
торого защитное вещество отсутствует, сплошь изрешечены жу- 
ками-зерновками. Измерение размера и количества семян в 
этих двух случаях указывает на то, что деревья способны регу- 
лировать образование семян в зависимости от содержания в них 
отпугивающих веществ и эффективности защиты от истребления 
жуками. Установлено, что семена многих бобовых содержат ин- 
сектицидные компоненты, которые были получены в дальнейшем 
в опытах по кормлению «походных червей» мукой этих семян 
(Кевг её а|., 1973За). 

Хотя присутствие небелковых аминокислот в семенах обеспе- 
чивает им общую защиту против насекомых, весьма вероятно, 
что отдельные виды насекомых способны преодолевать этот 
барьер путем инактивации токсина или каким-либо иным спо- 
собом. Это относится к личинкам зерновок Сагуе4ез Бга$Шеп.5$, 
питающимся в Коста-Рике исключительно семенами Пос{еа 
терасагра, которые, как отмечалось выше, содержат очень мно- 
го канаванина. С помощью биохимических исследований пока- 
зано существование у этих жуков двойной защиты против по- 
тенциального токсина. Во-первых, белоксинтезирующий аппарат 
таких личинок способен не включать канаванин в белок, несмо- 
тря на его структурное сходство с аминокислотой аргинином 
(рис. 3.1), т. е. аргинил-тРНК-синтетаза жука распознает раз- 
личия между аминокислотами и в результате белок, содержащий 
канаванин, не образуется (Козеп{Па| её а]|., 1976). Во-вторых, 
личинки этого жука обладают необычайно высокой активностью 
уреазы. Этот фермент способствует превращению канаванина, 
образующегося под действием аргиназы, через мочевину в ам- 
моний. Таким образом, канаванин в обоих случаях обезврежи- 
вается и благодаря личинкам превращается в источник азота 
(Козеп{Па1| е{ а1., 1977). 

Следующий простой по структуре класс азотсодержащих 
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токсинов — это цианогенные гликозиды. Сами по себе они без- 
вредны, но при ферментативном разрушении выделяют синиль- 
ную кислоту. Основным местом действия НСМ является цито- 
хромная система, где она ингибирует конечный этап дыхания; 
при этом клетки испытывают кислородное голодание, что при- 
водит к быстрой гибели организма. Распространение и экологи- 
ческая роль связанных форм НСМ будут обсуждаться в послед- 
нем разделе этой главы. Нитрит, подобно НСМ, также является 
токсичным для целого ряда организмов; у некоторых растений, 
особенно у видов Аз{гаваиз, накапливаются глюкозиды нитро- 
соединений, токсичных вследствие образования нитрита: 


Глюкоза _—О—(СН,).МО, — НО(СН,),М№О, — №... 


Любопытно, что приведенный выше глюкозид, мизеротоксин, 
воздействует главным образом на крупный рогатый скот, хотя 
нервная система человека не абсолютно устойчива к отравлению 
нитритом. Между прочим, род Агава! $, многие виды которого 
содержат мизеротоксин или близкиеему нитросоединения (З{ег- 
ПИ2 е{ а|., 1972), весьма гетерогенен по составу токсичных ком- 
понентов. Некоторые виды накапливают селенсодержащие ами- 
нокислоты (например, А. гасето$и$) (гл. 1), а в отношении дру- 
гих (например, астрагал А. тоШ5ити$) до сих пор не ясно, ядо- 
ВИТЫ ЛИ ОНИ ДЛЯ ЖИВОТНЫХ. 

Глюкозинолаты (гликозиды горчичного масла) биосинтети- 
чески тесно связаны с цианогенными гликозидами и также ток- 
сичны для животных в том случае, если присутствуют в расте- 
нии в достаточном количестве, как, например, у диких видов 
Втазяса. При этом симптомы отравления проявляются в виде 
гастроэнтеритов, слюнотечения, диарреи и раздражения полости 
рта. Они обусловлены выделением изотиоцианатов (горчичных 
масел), обладающих высокой токсичностью. Другая опасность 
заключается в высвобождении изотиоцианатов из связанной 
формы, в результате чего они частично перегруппировываются в 
соответствующие тиоцианаты: 


К—М№=С=$ — К—5—С=М (К—алкил или бензил). 


Последние соединения приводят к гипертироидизму и вызывают 
образование зоба; по этой причине они представляют опасность 
для млекопитающих. Как показали Эриксон и Фини (ЕпсКзоп, 
Кеепу, 1974), глюкозинолаты токсичны для насекомых. Эти 
авторы установили, что гусеницы бабочки махаон (РарШо роу- 
хепез) погибают при кормлении их листьями сельдерея, инфиль- 
трованными синигрином в концентрации 0,1% сырого веса листа. 

Самым известным классом растительных токсинов являются 
алкалоиды (рис. 3.2). С незапамятных времен они применялись 
как средство для отравления. Древние греки, например, отра- 
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вили философа Сократа, использовав для этой цели экстракт 
из листьев болиголова. В настоящее время физиологические эф- 
фекты алкалоидов на центральную нервную систему человека 
хорошо изучены, и алкалоиды широко используются в современ- 
ной медицине. Расшифрована структура по крайней мере 
5500 алкалоидов, однако предстоит изучить еще больше. Алка- 
лоиды встречаются у покрытосеменных, хотя и спорадически; 
они обнаружены приблизительно у 20% семейств высших расте- 


„сн»он 
г мСН; —ОСОСН 
$ сн” осн, `` Фенил 


Лоници из Сорит пасша мт Итропин из ЛЕгора 
(Утье 1! {егае) Бе{авоппа ($о1апасеае) 


О 
глю 0-1 
оРаф 
Соланин из бапит Ридего5бит Стрихним из 5ЕГусвпо5 
(5о1апаседе) питотиса (Ёодапасеве) 


Рис. 3.2. Некоторые типичные алкалоиды растений. Глю — глюкоза; Гал — 
галактоза; Раф — рафиноза. 


ний. Термин «алкалоиды» охватывает огромное число химиче- 
ских структур, от простого моноциклического пиперидина — ко- 
ниина болиголова Сощит тасшаит — до гекса-и гептацикличе- 
ских алкалоидов, подобных соланину растения 5о{апит {ифего- 
5ит ин стрихнину ЭЁгусйпо$ пих-чописа. Не все алкалоиды высо- 
котоксичны; некоторые представляют опасность в той же мере, 
как, скажем, атропин — основной токсин красавки (Агора 6е1- 
1а4оппа). Однако в общем большая часть алкалоидов обладает 
токсическим действием при попадании в организм животного 
либо в больших дозах, либо в малых дозах, но при пребывании 
там в течение длительного периода времени. 

Одной из наиболее токсичных является группа пирролизиди- 
новых алкалоидов. Известно, что они токсичны для крупного ро- 
гатого скота и входят в состав ядов некоторых видов Фепес!о. 
Пирролизидиновые алкалоиды опасны также и для человека. 
Здесь следует отметить, что они недавно обнаружены (Сиуепог 
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е{ а]|., 1980) в листьях окопника лекарственного (ЗутрАушт 
о]пста[е) — растения, которое принято считать безвредным. По- 
следнее сообщение вызывает особый интерес в связи с тем, что 
окопник используется в медицине и рекомендуется как средство 
для повышения аппетита. Содержание пирролизидиновых алка- 
лоидов в листьях 5. оста и гибрида $. оНсищехж$. ирап- 
сит (известного как русский окопник) может достигать 0,15% 
сухого веса; кроме того, показано, что неочищенные экстракты 
из листьев вызывают у крыс хроническое отравление печени. 
Очевидно, во избежание заболевания печени не следует прини- 
мать его экстракты в качестве лекарства. Экологическую функ- 
цию и токсичность пирролизидиновых алкалоидов мы проанали- 
зируем в этой главе позже (разд. \У.2). 

Несмотря на то что проявления токсического действия расти- 
тельных алкалоидов у млекопитающих, особенно у человека и 
и сельскохозяйственных животных, в целом хорошо изучены, 
сведения об их тератогенных эффектах появились только в пос- 
леднее время. Поглощаемого с пищей количества алкалоилов 
может быть недостаточно, чтобы убить корову или овцу, однако 
этого количества может оказаться вполне достаточно, чтобы 
вызвать врожденные уродства у их потомства. К таким алка- 
лоидам относятся алкалоиды пирролизидиновой группы, никоти- 
новой группы, алкалоиды Гирти$, а также простое производное 
пиперидина — кониин болиголова (Кееег, 1975). Уродства в по- 
томстве обычно проявляются в виде нарушений скелета и де- 
фектов пальцев или неба. Неполноценное поголовье скота, ра- 
зумеется, ограничивает скорость естественного отбора. Терато- 
генные эффекты у человека также проявляются в нарушении 
скелета, которое известно как «раздвоенный позвоночник». По- 
добные явления возникают в результате повышенного потреб- 
ления беременными женщинами клубней картофеля, содержа- 
щих алкалоид соланин. Однако связь между врожденными де- 
фектами и диетой человека достаточно сложна, и значение яло- 
витых веществ картофеля как причинных агентов еще далеко 
не доказано (Кис, 1975). 

Принято считать, что растительные белки, как правило, не 
токсичны, между тем известно несколько белков, представляю- 
щих большую опасность для животных. Один из них — абрин, 
основной белок семян АфЬги$ ргесаютиз$ (Гесипитозае); его ле- 
тальная доза для человека — 0,5 мг. Семена этого растения ярко 
окрашены в красный и черный цвета и используются жителями 
Африки для изготовления ожерелий. В связи с этим эпизодиче- 
ски имеют место случаи отравления абрином. Подобно большин- 
ству белков, абрин денатурируется при нагревании и при темпе- 
ратуре выше 65°С теряет токсичность. Другим хорошо извест- 
ным белковым токсином является рицин, белок клещевины обык- 
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новенной (Асти$ соттип15$). Это протоплазматический яд, его 
летальная доза для мышей составляет 0,001 мкг азота рицина/г 
веса тела. 

В некоторых семенах семейства бобовых, в частности у сои 
С@шсте тах, содержатся белки — ингибиторы трипсина. Сами по 
себе они не токсичны, однако питательная ценность семян, содер- 
жащих такие белки, понижается, и в этом, по-видимому, прояв- 
ляется их защитная функция. В семенах бобовых найдены так- 
же другие белки, фитогемагглютинины, названные так благода- 
ря их способности коагулировать эритроциты крови. Эти глико- 
протеины, обычно используемые для определения группы крови, 
встречаются в семенах многих растений как сем. Герипипозае, 
так и других покрытосеменных (они обнаружены в 79 из 147 ис- 
следованных семейств) (Топ1$, \/еегп, 1971). Экологическим 
значением этих белков долго пренебрегали, однако в своей по- 
следней публикации Янзен и сотр. (Лапхеп е{ а1., 1976) выска- 
зали предположение об их роли в защите от насекомых. Авторам 
удалось показать, что избирательное поедание зерновками Са!о- 
5обгисйпиз$ тасшаиз$ семян вигны (Ушпа ипешсша $), но не 
фасоли (Рйазеош$ ошваг5), обусловлено тем, что первые не 
содержат фитогемагглютининов, а последние богаты этими бел- 
ками. «Искусственные» семена, приготовленные из муки семян 
вигны с добавлением от | до 5% фитогемагглютинина фасоли, 
оказались летальными для жуков. В этом случае ингибиторы 
трипсина присутствовали в семенах обоих видов, и, следователь- 
но, они не причастны к отпугиванию насекомых. 

В какой мере белковые токсины обеспечивают покрытосемен- 
ным защиту от хищничества животных, по существу, неизвест- 
но, тем не менее приведенные выше примеры иллюстрируют по- 
тенциальные возможности растительных белков в такой защите. 
Сходным образом могут быть использованы также пептиды. 
Токсичные пептиды встречаются как у высших растений (вис- 
котоксин у омелы белой, У!5сит аФит), так и у грибов (цикли- 
ческий гептапептид аманитин у Атапйа рйаПо14е$). 


2. Безазотистые токсины 


Известно, что не все растительные токсины являются алка- 
лоидами или хотя бы содержат в своей структуре атом азота. 
Существует множество ядовитых веществ, имеющих структуру 
терпеноидов или достаточно простых углеводородов. Например, 
многие растительные экстракты, используемые жителями Афри- 
ки для ядовитых наконечников стрел, в виде активных ингреди- 
ентов содержат в своем составе сердечные гликозиды, такие, 
как уабаин. Эти стероидные соединения являются сердечными 
ядами. Кроме того, потребление людьми или крупным рогатым 
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Таблица 3.2. Безазотистые токсины растений 


Класс соединения Примеры ТОКСИЧНОСТЬ 


Сердечные глико- | Уабаин у Асокап!Шега оиа-| Сердечный яд; МЛДь для 


ЗИДЫ Бао крыс 17,2 мг/кг 
Сапонины Медикагеновая кислота в| Для рыб, насекомых 
листьях Мейсаго заНоа 
Флавоноиды Ротенон в корнях Деги$ Главным образом для на- 
секомых и рыб 
Хиноны Гиперицин в листьях Нуре-| Для млекопитающих 
мсит ре}тойит 
Полиацетилены Цикутотоксин в корнях С1- » 
сша шгоза 
Энантотоксин в корнях » 
Оепат!е сгосаа 
Афлатоксины Афлатоксин В, из земляных| Для птиц и млекопитающих 


орехов, зараженных А5- 
регеШиз$ Начи$ 


скотом причудливых корней омежника (Оепатщйе с1осаа) при- 
водит к отравлению [называемому «пятипалой смертью» («Иуе- 
Нпоег деа»)], причиной которого является присутствие в кор- 
нях полиацетиленовых углеводородов, таких, как энантотоксин. 
Один из простейших безазотистых токсинов — монофторуксус- 
ная кислота СН-ЕСО.Н — содержится в южноафриканском рас- 
тении Оспаре ит сутозит. Она весьма ядовита, поскольку в 
результате ингибирования цикла Кребса останавливает дыха- 
ние; ее смертельная доза для человека составляет 2—5 мг/кг 
веса тела). Фторуксусная кислота включается в цикл Кребса 
вместо ацетата и метаболизируется до фторлимонной кислоты, 
но фермент аконитаза отвергает этот субстрат в качестве заме- 
нителя лимонной кислоты, в результате чего дыхательный цикл 
прерывается. Следующей токсичной органической кислотой, 
встречающейся у таких растений, как ревень (в листьях), явля- 
ется щавелевая кислота (СО›Н)›. Правда, она токсична только 
в том случае, когда, связываясь с ионами натрия или калия, об- 
разует растворимую соль; соль кальция, напротив, нераствори- 
ма и может проходить через организм животного без ущерба для 
него. Несмотря на простую структуру щавелевой кислоты, меха- 
низм ее действия мало понятен, хотя предполагается, что она 
служит препятствием на конечном этапе дыхания, ингибируя 
ключевой фермент сукцинатдегидрогеназу. Летальная доза ща- 
велевой кислоты достаточно высока; опасность для животного 
представляют, по-видимому, лишь растения, содержащие более 
10% щавелевой кислоты от сухого веса (Кееег е{ а|., 1978). 
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Яфлатоксин 6, из Я5рег- 
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Рис. 3.3. Некоторые безазотистые токсины растений. 


Основные классы известных безазотистых токсинов представ- 
лены в табл. 3.2, а структурные формулы некоторых из них при- 
водятся на рис. 3.3. Из терпеноидов упоминаются две особо: 
токсичные группы — сердечные гликозиды и сапонины. К ток- 
сичным веществам относятся также дитерпены, присутствующие 
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в листьях и цветках Айодо4епагтоп. Кроме того, среди сесквитер- 
пеновых лактонов, широко распространенных у представителей 
семейства сложноцветных, встречаются соединения, обладаю- 
щие либо токсичностью по отношению к насекомым (Вигпей е{ 
а1., 1974), либо репеллентными свойствами, проявляющимися в 
аллергических реакциях на коже животных (МИсвей, 1975). 
Несколько сесквитерпеновых лактонов представляют собой ядо- 
витые вещества для сельскохозяйственных животных (например, 
гименовин у Нутепоху$ одогаюа); по некоторым данным, для 
целого ряда лактонов характерна антиопухолевая активность 
(Кодг!еие2 еф а|., 1976). Экология терпеновых токсинов сейчас 
интенсивно изучается; однако относительно сердечных гликози- 
дов кое-что уже известно, более подробно о них будет сказано 
в дальнейшем (разд. [У). 

Некоторые безазотистые токсины растений примечательны 
также тем, что они ответственны за фотосенсибилизацию у сель- 
скохозяйственных животных. В частности, хинон гиперицин 
(рис. 3.3) растения Нурейсит ретогайит является фотосенси- 
билизирующим веществом, которое при поглощении животным 
поступает в его периферическую систему кровообращения. В ре- 
зультате на солнце животное становится восприимчивым к све- 
товым ожогам и другим повреждениям; при этом могут возни- 
кать опасные некрозы кожи с последующим заражением и голо- 
данием. К фотосенсибилизирующим веществам, обнаруженным 
у растений, относятся фуранокумарины, такие, как псорален, 
который отвечает за фотосенсибилизацию овец, питающихся мо- 
лодой порослью Сутор!еги$ ша!5опй (Кеег, 1975). Благодаря 
своим фотосенсибилизирующим свойствам фуранокумарины ток- 
сичны также для большинства насекомых. Например, линейный 
фуранокумарин листьев пастернака РазИпаса зайта — ксанток- 
син, составляющий 0,1% предоставленного «походным червям» 
эродор!ета ипааша корма, на дневном свету вызывает 
100%-ную гибель гусениц, тогда как при аналогичном кормле- 
нии их в темноте 40% гусениц выживает. Однако некоторые ви- 
ды насекомых, очевидно, обходят это препятствие следующим 
образом: прежде чем приступить к поеданию листьев (например, 
зонтичных растений, богатых такими кумаринами), они скручи- 
вают их, и, таким образом, солнечный свет не достигает токси- 
нов (ВегепБаит, 1978). В последнее время показано, что моле- 
кулы полиацетиленов и тиофенов также участвуют в процессе 
фотосенсибилизации и тем самым оказывают токсическое дей- 
ствие на животных (То\егз, 1980). 

Следующая группа растительных токсинов — афлатоксины — 
исключительна в том смысле, что имеет микробное, а не рас- 
тительное происхождение. Первые афлатоксины были обнару- 
жены в земляных орехах, которые входили в рацион индюков и 
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другой домашней птицы и вызывали (казавшееся сначала зага- 
дочным) заболевание «Х». Причиной гибели птиц считали 
заражение земляных орехов грибом АзрегаШиз$ ПНачи$ после 
сбора урожая. Действительно оказалось, что поселившиеся 
на земляных орехах грибы продуцируют ряд кислородсодержа- 
щих гетероциклических соединений, и именно они приводят к 
гибели птиц. А. Назиз производит по крайней мере четыре 
основных афлатоксина, из которых наиболее распространенным 
является афлатоксин В, (рис 3.3). Причина отравления в дан- 
ном случае была легко установлена благодаря интенсивной 
ультрафиолетовой флуоресценции токсинов — продуктов плесне- 
вого гриба. Очищенные токсины канцерогенны для высокоорга- 
низованных животных, они вызывают разрушение печени, в ре- 
зультате чего животные гибнут. Летальная доза для утят — 
20 мкг, при этом смерть наступает через 24 ч. ЛДь в мг/ (кг ве- 
са тела) колеблется от 0,35 для уток и 0,5 для собак до 9,0 для 
мышей. В то время как крупный рогатый скот и свиньи страда- 
ют от афлатоксинов, овцы относительно невосприимчивы к 
НИМ. 

Вслед за открытием афлатоксинов у инфицированных ДА. Па- 
чи$ земляных орехов был обнаружен ряд других грибов, способ- 
ных заражать растительные пищевые продукты и выделяющих 
сходные токсины. В связи с этим для их обозначения в настоя- 
щее время принято использовать обобщающий термин «микоток- 
сины» (Мо5$, 1972). Они представляют значительную угрозу для 
животных, поскольку заражают пищевые продукты раститель- 
ного происхождения. Имеют ли эти токсины какое-либо значение 
в естественных экологических системах, пока еще не ясно; одна- 
ко тот факт, что высшие растения живут в симбиозе со многими 
низшими, заставляет предполагать, что поселение в их тканях 
грибов или бактерий, способных продуцировать смертельные 
токсины, является одним из возможных способов защиты выс- 
ших растений от животных. 

Все упоминавшиеся до сих пор токсины действуют на высоко- 
организованных животных; дополнительные детали действия 
растительных токсинов на домашний скот приводятся в обзоре 
Килера и сотр. (Кееег е{ а|., 1978). Кроме того, существуют та- 
кие безазотистые токсины, которые синтезируются растениями, 
по-видимому, исключительно в ответ на нападение насекомых. 
Наиболее полно изучены две группы инсектицидов растений. 
Это ротеноны, встречающиеся в корнях бобовых, и пиретрины, 
выделенные из цветков Сйгузаптетит  стеагфойит. Сущест- 
вуют также менее известные группы веществ, не ядовитых для 
высших животных, но токсичных для насекомых. Несколько 
простых флавоноловых гликозидов, а именно рутин, кверцитин 
и изокверцитин, токсичны для таких насекомых, как НеПо{й15 
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2еа, Н. шмгезсеп$ и РесНпорйога воз$зуреЙа, (Звауег, 1969). Зна- 
чение этих веществ для насекомых будет рассматриваться в 
ГЛ. 5. 


3. Судьба токсинов в организме животного 


Как отмечалось во введении, пагубные эффекты раститель- 
ных токсинов тесно связаны с их дальнейшей судьбой ш \уо. 
Большинство растительных веществ, по-видимому, подвергается 
метаболизму в тканях животных. Такой метаболизм является 
частью процесса детоксикации и представляет собой попытки 
животного организма удалить потенциально вредные вещества. 
Метаболиты, преимущественно жирорастворимые, могут обра- 
зовывать конъюгаты, в результате чего они становятся водорас- 
творимыми и нетоксичными. В организме животного либо уже 
имеется достаточно высокоразвитая система детоксикации, либо 
она индуцируется повышенным содержанием токсина в рацио- 
не. В конечном итоге токсин выводится из организма в безвред- 
ной конъюгированной форме с мочой и фекалиями. Токсичность 
растительного вещества может отражать просто нарушение ка- 
кой-либо стадии процесса детоксикации данного органического 
соединения. 

Для оценки экологического значения растительных токсинов 
необходимо иметь некоторое представление о процессах деток- 
сикации у животного. В этом отношении наиболее полно иссле- 
дован метаболизм лекарственных веществ и пестицидов. Были 
исследованы как природные токсины, так и чужеродные веще- 
ства (синтетические лекарства, инсектициды и т. д.). Все орга- 
нические соединения, судьба которых изучается 1п \!уо, принято 
называть ксенобиотиками. Общие представления о биотрансфор- 
мации ксенобиотиков даны в работе Милборн (МБигп, 1978). 
Кроме того, имеются также подробные обзоры, посвященные 
процессам детоксикации у млекопитающих (5сПейпе, 1978) ‘и у 
насекомых (Ращегтап, Но95зоп, 1978). В данном разделе эти 
процессы описываются в общих чертах, соответствующие же при- 
меры будут приведены в последующих разделах этой главы и 
в последующих главах. 

По аналогии с процессом детоксикации у растений (с. 39) 
основной задачей при детоксикации в тканях животных являстся 
солюбилизация липофильного соединения с последующим выве- 
зением его из организма в водорастворимой форме (рис. 3.4). 
Для осуществления этого процесса ткани животных располага- 
ют набором ферментов (ферменты фазы Г), превращающих ис- 
ходный токсин в метаболит, способный образовать конъюгаты 
с сахаром или анионом сульфата. Наиболее важными фермен- 
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тами фазы | являются монооксигеназы, которые локализованы 
в микросомах печени и в качестве переносчика электронов ис- 
пользуют цитохром Р-450. Ферменты, катализирующие разнооб- 
разные окислительные процессы, часто обозначают как оксида- 
зы со смешанной функцией (ОСФ). В случае ароматических 
веществ ОСФ катализируют введение в структуру молекулы 
фенольной гидроксильной группы. Так, бензол, попадая в орга- 
низм животного, окисляется до фенола, который затем выво- 
дится в виде водорастворимого О-глюкуронида. Любое алифа- 
тическое соединение, присутствующее в рационе животного, 


р Ферменть!/ Серменть/ Метаболит 
П9АСМЫ ——_* 427т7а60лит — 
Фа3ь. ‹ разь/ ( Коньюгат 


Якскреция 
(моча, желчь) 


Гоксин 


(берменть/ фазь Г 
ЫЭМ 
лонъюгат 


Рис. 3.4. Схема процессов детоксикации у животных. 


чувствительно к окислению, в результате которого образуется 
соответствующий спирт. На примере растительноядных насеко- 
мых показана быстрая индукция ОСФ при искусственном вве- 
дении в их рацион различных вторичных веществ типа а-пине- 
на и синигрина (ВгаЁ${ет е{ а|., 1977). ОСФ относятся к наи- 
более полно изученным ферментам фазы Г, но наряду с окисле- 
нием могут иметь место и такие реакции, как восстановление 
и (или) гидролиз (разд. \У.2). 

На второй стадии детоксикации происходит конъюгация или 
с непосредственно введенным соединением, если в его структуре 
имеется соответствующее место для конъюгации, или с метабо- 
литом реакции, катализируемой ферментами фазы Г (рис. 3.4). 
Ферменты фазы П — это обычно трансферазы, для которых тре- 
буется энергия в форме активированных нуклеотидов. У млеко- 
питающих и других позвоночных чаще всего образуются глюку- 
рониды или простые эфиры сульфата, вместе с тем отмечается 
также конъюгация с аминокислотами, преимущественно ‚с гли- 
цином и орнитином. Для насекомых и других беспозвоночных 
характерно образование глюкозидов при участии глюкозилтранс- 
феразы и ЧОР-глюкозы; обнаружены также конъюгаты с суль- 
фатом и фосфатом (Ращегтап, Но45зоп, 1978). 

Конечная стадия процесса детоксикации — это выведение 
токсина с мочой или желчью, причем то, какой из этих путей 
экскреции является главным, обусловлено размером молекулы 
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экскретируемого вещества. Соединения с двумя и более арома- 
тическими или насыщенными кольцами, как правило, обнаружи- 
ваются в желчи, и, прежде чем выйти с фекалиями, оипи прохо- 
дят через печень. Кишечная микрофлора также воздействует на 
их метаболизм. Например, флавоноиды, в том числе изофлаво- 
ны, разрушаются главным образом при участин кишечных бак- 
терий и выводятся в виде небольших ароматических фрагментов. 
Так, обычный растительный флавонол кверцитин превращается 
в 3-гидроксифенилуксусную кислоту. Этот этап метаболизма 
приобретает решающее значение в случае эстрогенных эффектов 
изофлавоноидов в организме сельскохозяйственных животных 
(гл. 4, разд. 1). В печени млекопитающих могут накапливаться 
также пирролизидиновые алкалоиды (разд. \У.2), и это может 
привести к их гибели. Накопление естественных продуктов в 
организме растительноядных насекомых — довольно обычное яв- 
ление (ДиНеу, 1980). При этом могут накапливаться как без- 
вредные вещества, в частности флавоны и каротиноиды, обнару- 
женные у бабочек, так и растительные токсины. В последнем 
случае такое накопление имеет значение в естественном отборе, 
особенно если для защиты от животных в организме насекомо- 
го сохраняется или накапливается ядовитый алкалоид 
(разд. [У). 

Наконец, обсуждая процессы детоксикации растительных 
токсинов в организме животных, необходимо отметить, что для 
них характерна высокая внутривидовая изменчивость. Раз- 
личные превращения этих веществ представляют собой инте- 
ресную область сравнительной биохимии животных. Для иллю- 
страции можно привести пример превращения бензойной кисло- 
ты. Из организма млекопитающих, земноводных, рыб и насеко- 
мых она выводится в виде конъюгата с глицином, из организма 
птиц (СаИ/огтез и Апзег]огтез) и пресмыкающихся — в виде 
конъюгата с орнитином. а паукообразные и многоножки выводят 
ее в виде конъюгата с аргинином (М!Шиги, 1978). Процесс де- 
токсикации может изменяться также на уровне популяции в пре- 
делах данного вида. Известным примером такой изменчивости 
среди людей служит явление, называемое бетурией, сущность 
которого состоит в том, что 14% взрослого населения Британ- 
ских островов не усваивает красный бетацианиновый пигмент 
корней свеклы — бетанин, который выводится с мочой в неизмен- 
ном виде (\а{зоп, 1964). Бетанин в отличие от флавоноидных 
пигментов — антоцианинов, присутствующих во многих расте- 
ниях, является алкалоидом. В связи с этим представляет инте- 
рес вопрос о том, обладают ли люди, страдающие от бетурии, 
повышенной чувствительностью к определенным типам отравле- 
ния растительными алкалоидами по сравнению с остальной 
частью населения. 
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Ш. Цианогенные гликозиды, клевер и улитки 


1. Распространение цианогенных гликозидов среди растения 


Одним из наиболее увлекательных примеров растительных 
токсинов, влияющих на отношения между растениями и живот- 
ными, является пример цианогенных гликозидов, вариабель- 
ность их распространения внутри популяций клевера и лядвенца 
рогатого и диффиренциальное поедание этих растений слизня- 
ми и улитками. Интересным результатам, полученным в этой 
области, мы обязаны Джонсу, который изложил их в двух ос- 
новных обзорах (Лопез, 1972, 1974). Здесь будет дано лишь об- 
щее представление об этой работе, с ее деталями читатель мо- 
жет ознакомиться в вышеупомянутых обзорах. 

Цианогенез — это способность растений синтезировать соеди- 
нения (цианогенные гликозиды), которые при гидролизе выделя- 
ют синильную кислоту или цианистый водород НСМ. Одним из 
классических источников НСМ являются семена горького мин- 
даля Ргипи$ атусааи$, содержащие гликозид амигдалин. Ха- 
рактерный запах НСМ, который не каждый способен уловить, — 
это запах «горького миндаля». Токсичность НСМ такова, что 
ежегодно регистрируются многочисленные случаи отравления 
домашнего скота и редкие смертельные случаи среди людей. 
НСМ токсичен для широкого спектра организмов благодаря то- 
му, что он является ингибитором цитохромов в системе транс- 
порта электронов. 

В связи с тем что НСМ легко определяется с помощью хрома- 
тографии на пропитанной пикрнновой кислотой бумаге (в при- 
сутствии газа ее окраска переходит из желтой в красную или 
коричневую), цианогенез у растений исследован широко и под- 
робно. Кроме клевера и лядвенца цианогены обнаружены по 
крайней мере у 800 видов растений, представляющих 70—80 се- 
мейств. Вещества, из которых выделяется НСМ\, менее изучены; 
полностью охарактеризовано всего около 30 соединений. За иск- 
лючением нескольких, обнаруженных у представителей сем. 5$а- 
р1п4дасеае цианогенов (З1еег, 1975), в структуре которых име- 
ется липидная часть, все известные цианогены имеют одина- 
ковую структуру, представленную на рис. 3.5. 

Происходящее при участии ферментов выделение НСМ внут- 
ри растения строго контролируется; все растения, в которых об- 
разуется гликозид, содержат специфические гликозидазы, осу- 
ществляющие его гидролиз. Эти гликозидазы отличаются по 
субстратной специфичности от обычной В-гликозидазы и назы- 
ваются в соответствии с их субстратом; например, линамараза 
происходит от линамарина и т. д. В результате гидролиза об- 
разуется сахар (обычно глюкоза) и промежуточный продукт 
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цианогидрин, который затем спонтанно разлагается с образо- 
ванием кетона или альдегида и НСМ (рис. 3.5). 

Вероятно, линамарин (диметилзамещенный) и лотаустралин 
(метил, этилзамещенный) — гликозиды клевера и лядвенца, — 


К О—/74 К ОН К 
> _ Фермент 5 щ а спонтанно > С=О +НСМ 
в“ `^С=М К“ ^С=М к” 
Иликозиб Цианогидринм Летом 


Рис. 3.5. Путь образования НСМ из цианогенных гликозидов. 


наиболее распространенные в природе цианогены. Они встреча- 
ются также в других кормовых бобовых растениях, у льна (- 
пит), и у некоторых представителей сем. ЕирпогМасеае и Сот- 
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Рис. 3.6. Путь биосинтеза линамарина из валина. 


Сео 7 СН; иО-/7юЮ 

сн,“ СЕМ С.Н“ “СЕМ 

Ицнамари" Лотаустралин 
НО 


Фенил _ -О-ИМЮ-—О-/7Ю 


НИ СЕМ _-0— /ИюЮ 
НН” С=м 
Имигоалии 
" Дудрин 


Рис. 3.7. Структура основных цианогенных гликозидов. 


розЦае. Кроме того, известны цианогенные гликозиды с арома- 
тическими радикалами, в частности, амигдалин, присутствующий 
в семенах горького миндаля в количестве до 1,8%, и дуррин, 
встречающийся у злака Зогейит ошкате. 

В заключение необходимо подчеркнуть биосинтетическое 
происхождение цианогенных гликозидов из белковых аминокис- 
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лот. Трудно себе представить, что растения прямо утилизируют 
таким способом значительное количество необходимых амино- 
кислот без пользы для себя. Прежние представления о том, что 
цианогены являются лишними продуктами первичного метабо- 
лизма, теперь кажутся особенно несостоятельными в случае ве- 
ществ, непосредственно образованных из белковых аминокислот 
и содержащих азот этих аминокислот. 

Синтез линамарина начинается с аминокислоты валина и 
включает пять стадий, схематично изображенных на рис. 3.6. 
Лотаустралин сходным образом образуется из изолейцина, а 
ароматические цианогенные гликозиды происходят из фенилала- 
нина и тирозина (рис. 3.7). 


2. Полиморфизм цианогенеза 


Для изучения экологической роли цианогенеза Джонс (+о- 
пз, 1972) отобрал клевер ТгЙоПит гереп$ и лядвенец рогатый 
(015 согтси!4и$) — два типичных пастбишных растения уме- 
ренных широт. Выбор этих растений был не случаен; огромное 
преимущество их в том, что цианогенез генетически варьирует 
внутри популяций обоих видов. Здесь есть возможность сравни- 
вать цианогенные и нецианогенные растения, что позволяет луч- 
ше выявить функцию цианогенеза. 

Вариабельность цианогенеза (или химический полиморфизм) 
у клевера была давно обнаружена генетиками. Опыты по скре- 
щиванию цианогенных и нецианогенных форм показали, что 
за полиморфизм цианогенеза отвечают два гена: С и Е. Ген а 
контролирует синтез цианогенного гликозида (например, лина- 
марина), а ген Е — синтез фермента (например, линамаразы), 
необходимого для разрушения гликозида с образованием НСМ. 
Естественные популяции делятся на четыре генотипа (@Е, Се, 
СЕ, се), которые соответствующими химическими тестами могут 
быть идентифицированы фенотипически. 

Свежие листья помешают в пробирку, быстро измельчают 
стеклянной палочкой в присутствии капли хлороформа и про- 
бирку затыкают пробкой, с которой свисает кусочек смоченной 
пикриновой кислотой фильтровальной бумаги. Окрашивание бу- 
маги (в красно-коричневый цвет) в течение 1 ч означает нали- 
чие цианогенеза и доминантный тип СЕ. Окрашивание через 
24 ч указывает на генотип @е, поскольку в течение этого време- 
ни некоторое количество НСМ высвобождается неферментатив- 
ным путем. Этот процесс можно ускорить, добавив немного ли- 
намаразы через 1 ч после начала опыта. 

Если через 24 ч окраска отсутствует, то для листа характс- 
рен генотип 2Е или ге. Чтобы окончательно установить генотип, 
в пробирку добавляют небольшое количество линамарина. Те- 
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перь изменение цвета соответствует генотипу 2Е; образцы, кото- 
рые не окрасятся и в этом случае, можно отнести к генотипу 
се, поскольку в них отсутствует и гликозид, и фермент. Циано- 
генным оказывается только доминантный по обоим генам тип СЕ; 
у трех других типов образования НСМ не происходит. 


/ 
32 о*= , >80 
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- р ® Е ^ 
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| 40 С*Е // - 
——_—_— и Е } 


Рис. 3.8. Корреляция между частотой встречаемости цианогенеза в популя- 
циях клевера и январской изотермой в Европе (Лопез, 1972). 


Тот факт, что популяцию клевера можно так легко охарак- 
теризовать по данному признаку, побудил Дэдея (Радау, 1954) 
исследовать частоту встречаемости цианогенеза среди различных 
популяций клевера. Вскоре он обнаружил, что европейские по- 
пуляции растений существенно различаются по этому признаку. 
Оказалось, что единственным фактором, связанным с частотой 
цианогенеза в любой данной популяции, является средняя январ- 
ская температура. Автор наблюдал достаточно высокую корре- 
ляцию между частотой встречаемости цианогенеза в данной попу- 
ляции клевера и зимней изотермой в этом географическом рай- 
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оне. Так, в британских популяциях этого растения с январской 
изотермой выше 5°С частота цианогенеза составляет 70—95%, 
в то же время в центральной России, где зимняя температура 
довольно низка, цианогенез в популяциях клевера полностью 
отсутствует. Среднеевропейские популяции занимают промежу- 
точное положение с частотой встречаемости цианогенеза 25— 
50% (рис. 3.8). 

Своеобразную корреляцию между двумя такими, очевидно, 
несвязанными явлениями трудно было объяснить до тех пор, 
пока Джонс (Лопез, 1966) убедительно не показал, что слизни 
и улитки предпочитают кормиться нецианогенными формами 
лядвенца (Г. согиси!а!и$). Принимая во внимание этот факт, 
теперь можно интерпретировать данные Дэдея. 

Высокая частота цианогенеза в британских популяциях свя- 
зана, по-видимому, с тем, что вследствие высокой зимней изо- 
термы на Британских островах растительноядные, подобные 
слизням и улиткам, активны круглый год. Они поедают моло- 
дые весенние всходы клевера и лядвенца. Таким образом, циа- 
ногенез в данном случае представляет собой способ защиты рас- 
тений от истребления моллюсками. Редкая встречаемость циано- 
генеза или его полное отсутствие в русских популяциях этих 
растений объясняется тем, что холодной зимой многие расти- 
тельноядные впадают в спячку и активизируются только позд- 
ней весной, когда всходы достаточно разрастаются и не нужда- 
ются в защите. 

Альтернативным объяснением отсутствия цианогенеза в вос- 
точноевропейских популяциях является снижение потребности 
растений в цианогенезе при низких температурах. В этих усло- 
виях система хранения цианогена и гидролитического фермента 
теряет стабильность, под влиянием холода выделяется НСМ и 
цианоген становится аутотоксином (ВиеЩоп, Ногпе, 1977). 
Однако действие низких температур такие растения могли бы 
весьма просто преодолеть благодаря их фенотипической измен- 
чивости, т. е. утрачивая способность к цианогенезу в неблаго- 
приятное время года. По всей вероятности, это имеет место у 
Гоши$ сотисша{!и$, поскольку среди естественных популяций это- 
го растения встречаются стабильные и нестабильные по циано- 
генезу фенотипы (Лопез е{ а1., 1978). 

Доказательства в пользу защитной роли цианогенеза от ис- 
требления растений моллюсками были получены как в полевых. 
так и в лабораторных экспериментах. На протяжении 16 лет 
Джонс с группой сотрудников (Лопез е{ а1., 1978) проводил ис- 
следования приморской популяции [Г. согисша1и$, результаты 
которых подтвердили представление о том, что поддержание вы- 
сокого уровня цианогенеза обеспечивает растениям защиту от 
обгладывания моллюсками. Лабораторные исследования также 
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показали, что моллюски дифференцированно питаются как расте- 
ниями [,0145$, так и Гг]ойит. Из 13 исследованных видов слиз- 
ней и улиток 7 оказали предпочтение цианогенным формам этих 
растений, а 6 других видов не проявили избирательности. Отсю- 
да следует, что некоторые виды моллюсков толерантны к циано- 
генезу и развили устойчивость к нему благодаря процессу де- 
токсикации, хорошо изученному в настоящее время (см. ниже 
разд. 3). В экологическом плане цианогенез не обеспечивает 
растениям полной защиты от нападения, поскольку токсин отпу- 
гивает 50% растительноядных видов. Однако такой частичной 
защиты вполне достаточно, чтобы оправдать затрату предшест- 
венника аминокислоты на синтез цианогенного гликозида. Тот 
факт, что цианогенный признак не закреплен в растительной по- 
пуляции, подтверждает частичную несостоятельность цианогена 
в качестве репеллента, а также его высокую метаболитическую 
ценность с точки зрения потребности его в азоте. 


3. О некоторых других аспектах защитной функции цианогенов 


Пример кормящихся клевером или лядвенцем улиток и слиз- 
ней служит иллюстрацией адаптации некоторых видов моллюс- 
ков к цианиду. Многочисленными исследованиями показано, что 
сельскохозяйственные животные также приспосабливаются к 
НСМ. Так, способность к детоксикации цианидов выявлена у 
овец и крупного рогатого скота. Процесс детоксикации осуществ- 
ляется при участии фермента роданазы, который катализирует 
превращение цианида в тиоцианат: 

Роданаза 
СМ -$ ————> С№. 
Источником серы является В-меркаптопировиноградная кислота 
Н$СН.СОСО.Н, которая в свою очередь превращается в пиру- 
ват. Аналогичная реакция лежит в основе клинического лече- 
ния человека при отравлении цианидом; в этом случае в качест- 
ве противоядия в организм внутривенно вводят тиосульфат нат- 


рия: 
СМ —- Ма.5.Оз — СМ№5- -- Ма. О. 


Адаптацию овец к цианогенному клеверу удалось показать 
благодаря опытам по систематическому введению в их рацион 
небольших доз токсина. Неадаптированные овцы погибали при 
дозе 2,4 мг/(кг веса тела), животные с приобретенной устойчи- 
востью выживали даже при дозе 15—50 мг НСМ/(кг веса тела). 
В ответ на слабое отравление НСМ овцы отказывались от пита- 
ния клевером до полного выведения токсина из организма. 

Таким образом, причиной гибели млекопитающих является 
однократное получение ими высокой дозы токсина. Такой опас- 
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ности подвергается, например, крупный рогатый скот в бразиль- 
ских прериях, который из-за недостатка травы вынужден питать- 
ся молодыми побегами, образующимися на пеньках цианогенно- 
го дерева Но/осашх базой из семейства бобовых, и в резуль- 
тате погибает от отравления НСМ. Подобные примеры со всей 
очевидностью демонстрируют защитную функцию цианида для 
растений (4а $Пуа, 1940). 

У людей также возможны случаи отравления НСМ. Напри- 
мер, корни маниока — основного продукта питания жителей За- 
падной Африки — содержат значительные количества цианоген- 
ного гликозида даже после их измельчения и превращения в 
муку. Подсчитано, что люди, питающиеся маниоком, ежедневно 
получают 35 мг НСМ, т. е. половину летальной дозы. Адаптация 
в данном случае, очевидно, осуществляется благодаря роданазе. 
При этом, однако, может накапливаться тиоцианат, сам по себе 
не токсичный, но обладающий хорошо известными свойствами 
вызывать образование зоба. Поэтому продолжительное питание 
маниоком может привести к преждевременной смерти (З1евег, 
1975). 

Наряду с клевером и [.01и$ экологическая роль цианогенных 
гликозидов была исследована у других растений, и можно ска- 
зать с уверенностью, что цианогенез обеспечивает растениям 
частичную, если не полную, защиту от нападения многих жи- 
вотных. Другим растением, полиморфным по цианогенному 
признаку, является орляк обыкновенный (РЕей@Мит адшИтит)— 
очень мощный сорняк. Показано, что овцы и лани, обитающие 
в Ричмондском парке Лондона, предпочитают питаться нециа- 
ногенной формой этого растения (Соорег-Опуег, З\мат, 1976). 
Имеются также сведения о том, что пустынные грызуны избе- 
гают потреблять семена растения хохоба (Зиптопаяа  сйтеп- 
$15), поскольку в них содержатся цианогликозиды (ЗБегЬгооке, 
1976). 

Хотя цианогенные растения не отпугивают большинство ви- 
дов насекомых, однако на определенных стадиях развития эти 
растения могут защищаться от уничтожения насекомыми. Так, 
саранча Госи$а пиотаюпта, кормящаяся растением Зогайит, 
не ест молодые горькие листья, но в большом количестве ис- 
требляет старые. Причина этого, по-видимому, заключается в 
том, что в молодых листьях НСМ выделяется быстро, а в ста- 
рых намного медленнее. При определении эффектов дуррина — 
гликозида Зогайит (рис. 3.6), а также продуктов его гидроли- 
за — НСМ и п-гидроксибензальдегида — четко показано, что 
НСМ действительно отпугивает насекомых; для спасения от са- 
ранчи оказалась достаточной концентрация НСМ 0,01 М (\оо04- 
пеа4, Вегпауз, 1977). 

Наконец, следует отметить некоторые косвенные данные в 
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пользу отпугивающего значения цианогенеза у Асаса. В этом 
лучае цианогенез заменяет функцию, обычно выполняемую ко- 
лониями муравьев. Некоторые из центральноамериканских ви- 
дов этих больших австралийских акаций имеют тесную взаимо- 
связь с муравьями рода Р5еиаотугтех. Растения предоставляют 
муравьям приют и корм (из нектарников), а муравьи обеспечи- 
вают деревьям защиту от растительноядных. Потревоженные 
муравьи активно нападают на любого приближающегося врага. 
Такие виды Асаса не нуждаются в химической защите, и хими- 
ческие анализы действительно указывают на ее отсутствие. 

В тех же районах земного шара обнаружены безмуравьиные 
виды Асаса, у которых химическая защита осуществляется с 
помощью цианогенного гликозида. Кроме того, у этих растений 
имеется, по-видимому, токсин второго типа, который действует 
синергически с НС\, поскольку замечено, что «походные черви», 
относительно устойчивые к НСМ, в результате питания листьями 
этого растения быстро погибают (КеПг е{ а|., 1973, Ь). 

Экологическое значение муравьев для Асаба хорошо иллюст- 
рируется тем фактом, что если колонии муравьев удалить с мо- 
лодых деревьев Асаба, то они редко выживают в течение 6— 
9 последующих месяцев (Лапхеп, 1975). Поскольку подобный 
эксперимент невозможно провести с цианогенными видами Аса- 
ста, остается признать, что цианогенез жизненно необходим для 
выживания безмуравьиных видов Асасйа. 

Наконец, замечено, что защита путем образования НСМ не 
ограничивается лишь растительным миром. Именно этот защит- 
ный прием используют двупарноногие для отражения нападе- 
ния муравьев. Некоторые предостерегающе окрашенные в крас- 
ный цвет виды бабочек также образуют НСМ на всех стадиях 
жизненного цикла, чтобы защитить себя от хищников. 


ГУ. Сердечные гликозиды, ваточник, данаиды и 
голубые сойки 


Взаимоотношения между растениями ваточника, бабочками- 
данаидами и голубыми сойками могут служить классическим 
примером коэволюции растений и животных, где вторичные рас- 
тительные вещества играют ключевую роль. Это интересный 
случай извлечения насекомыми выгоды из растительных токси- 
нов и использование их для собственной защиты против хищ- 
ников. Такие насекомые имеют предостерегающую окраску. 

В табл. 3.3 представлены различные организмы — растения, 
насекомые и птицы, вовлеченные в эти отношения. Последова- 
тельность событий, связывающих эти организмы, установлена 
ведущими исследователями в данной области, среди которых 
можно назвать Броуэра (Вго\жег, 1969), Роске и сотр. (КоезКе 
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х. 


Таблица 3.3. Участники системы ваточник — данаида — голубая сойка 


Растения Насекомые Птицы 
А$с1ерга$ сига55аса | апаи$ рехгрри$ и 4 дру-| Суапосасияеа бгопиа 
(ваточник) и другие| гих вида данаид (голубая сойка) 
виды А5с1ер!а$ (Азсе-| Другие небольшие насе- 
р!аасеае) комые 
Мепит о]еап4ег (Аросу- 
пасеае) 


е{ а|., 1976), Ротшильд (КофзсПИа, 1972) и Рейхштайна и сотр. 
(Кесп${е её а|., 1968). Схематически ее можно представить 
следующим образом: 

1. В клетках ваточника синтезируется несколько сердечных 
гликозидов в качестве пассивной защиты против истребления 
насекомыми. Эти вещества горьки на квус и токсичны для выс- 
ШИХх ЖИВОТНЫХ. 

2. Гусеница данаиды адаптируется к этим токсинам. Они 
накапливаются во время кормления гусеницы и затем надежно 
хранятся в теле насекомого. Ваточник становится преимущест- 
венной пищей гусеницы, так как у нее отсутствуют конкуренты. 

3. Взрослая бабочка покидает хозяйское растение с запасен- 
ными защитными сердечными гликозидами. 

4. Голубая сойка пробует съесть бабочку. Горькие на вкус 
сердечные гликозиды вызывают у нее рвоту. 

9. От второй данаиды голубая сойка отворачивается с отвра- 
щением, поскольку она научилась связывать яркую окраску ба- 
бочки с горьким вкусом сердечного гликозида. Теперь голубая 
сойка избегает кормиться этими бабочками или какими-либо 
иными с подобной предостерегающей окраской. 

В действительности ситуация более сложная, чем здесь пред- 
ставлено. Например, тот факт, что голубая сойка учится связы- 
вать предостерегающую окраску с токсичными веществами, 
означает, что окраска сама по себе может обеспечивать насеко- 
мому некоторую защиту. Так, Броуэр подсчитал, что если 50% 
какой-либо популяции бабочек содержит токсин, то этого дос- 
таточно, чтобы обеспечить защиту от голубых соек всей попу- 
ляции насекомого. Это, по-видимому, надежно обеспечивает та- 
кую защиту, поскольку в данном случае учитывается вариабель- 
ность количества и качества синтезируемых в растениях-хозяе- 
вах токсинов и, таким образом, концентрация гликозида у насе- 
комого может изменяться в зависимости от времени года и от 
вида растения-хозяина. Кроме того, не все сердечные гликозиды 
неприятны на вкус, так что иногда насекомые могут питаться 
Азс{ер1а$, не накапливая при этом вызывающих рвоту веществ. 
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Синтезируемые растениями-хозяевами сердечные гликозиды. 
включают в себя различные структуры, например калотропин — 
один из основных гликозидов А$с{[ера$ сигаззамса — и олеанд- 
рин из олеандра Мейит о{еап4ег (рис. 3.9). Все растительные 
токсины поглощаются и поступают в организм насекомого. Так, 
в тканях данаид, выращенных на ваточнике, идентифицировано 
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Рис. 3.9. Структура сердечных гликозидов. 


не менее 10 гликозидов, в том числе и калотропин. У клопа 
Саепосоги$ пеги, выращенного на олеандре, обнаружено 11 гли- 
козидов. Броуэр подсчитал, что количества сердечного гликози- 
да, запасенного в одном самце бабочки, достаточно, чтобы выз- 
вать рвоту у пяти голубых соек! Этот результат был получен с 
помощью особого метода, используемого для определения пище- 
вого поведения голубой сойки. 

Кроме данаид сердечными гликозидами ваточника в качест- 
ве защиты пользуются также и другие насекомые, а именно 4 ви- 
да апосематических бабочек, несколько клопов-слепняков [1- 
сае!4, саранча и жуки Ругоотогр@, а также один вид тли. 
Наконец, некоторые бабочки имитируют окраску данаиды и, 
хотя они не питаются А5с{ер1а$ и не накапливают токсины, все 
же обеспечивают себе защиту подобным способом. 

Возникает вопрос, почему растения все же продолжают син- 
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тезировать токсины, если основную выгоду из них извлекают 
насекомые. Ответ прост — образование токсинов продолжается, 
чтобы обеспечить растению защиту не только от большинства 
насекомых, но и от травоядных животных; например, крупный 
рогатый скот будет отказываться от таких растений. Гусеницы, 
питающиеся на растении, могут накапливать репеллентный за- 
пах такого растения и таким образом усиливать защитные эф- 
фекты против хищников. Кроме того, присутствие этих насеко- 


мых на растении может действовать как приманка для опыли- 
телей. 


\У. Пирролизидиновые алкалоиды, крестовник, 
моль и бабочки 


1. Пирролизидиновые алкалоиды у моли 


Отношения, аналогичные тем, что связывают ваточник и ба- 
бочек в полутропических областях Северной и Центральной 
Америки, обнаружены и в умеренном климате, а именно в окре- 
стностях Оксфордского университета в Англии. В данном случае 
растения представлены двумя видами сорняка крестовника $е- 
песо ошваг!$ и 5. ]асобаеа сем. Сотроз!ае. Эти растения в ка- 
честве защиты от растительноядных используют набор алкалои- 
дов пирролизидинового типа. Многие случаи отравления крупно- 
го рогатого скота приписывают алкалоидам Фепесю (Кеёшег, 
1975). Тем не менее, гусеницы медведицы-кайи АгсНна саа и 
мотылька Гута гасобаеае безнаказанно питаются этими сорняка- 
ми и проводят на них всю свою жизнь. 

Анализ гусениц и взрослых насекомых показал, что все шесть 
пирролизидиновых алкалоидов крестовника накапливаются и 
сохраняются этими насекомыми. Количественное соотношение 
алкалоидов у растения и насекомого варьирует; установлена 
способность насекомых преобразовывать 11 \!уо один алкалоид 
растения-хозяина в другой. Самой яркой демонстрацией неток- 
сичности алкалоидов для насекомых является присутствие их в 
яйцах насекомых. Защита обоих видов моли от птиц включает 
также предостерегающую окраску, причем как гусеницы, так и 
взрослые насекомые ярко окрашены и украшены узором. 

Взаимоотношения между Фепесо и молью осложняются ко- 
лебаниями в содержании алкалоидов у растений-хозяев в зави- 
симости от времени года и географического положения. Медве- 
дица-кайя относительно многоядна, она питается также напер- 
стянкой ОДАвйай5 ригригеа и обладает способностью запасать ее 
сердечные гликозиды. Интересно, что токсины обоих классов 
обнаружены у одного и того же насекомого (Ко{зспИА её а41., 
1979). Вероятно, гусеница вынуждена модифицировать свой спо- 
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соб питания, чтобы обеспечить себе достаточное количество то- 
го или иного токсина. 

Хотя в настоящее время исследованы всего лишь 2 типа от- 
ношений: сердечные гликозиды — данаиды и алкалоиды Фепе- 
10 — моль, очевидно, такие отношения общеприняты в природе, 
особенно в случае апосематических насекомых. Ротшильд (Юо{В- 
зспИа, 1973) приводит список, насчитывающий свыше 40 видов 
насекомых, способных накапливать и хранить растительные ток- 
сины (23 Гер14орфега, 1 Меигор{ега, 7 Непир{ега, 5 Со]еор{ега, 
Г Пурга, 6 ОНВор{ега). При определении токсинов для 35 ви- 
дов апосематических насекомых были получены отрицательные 
результаты. Наряду с алкалоидами и сердечными гликозидами 
у некоторых насекомых встречаются и другие токсины: горчич- 
ные масла (у Рёет5$ бгаззсае, кормящейся капустой) и хиноны 
(у Сйгузойпа бгип$исеп$15, кормящейся зверобоем Нуретсит). 


2. Пирролизидиновые алкалоиды у бабочек 


Способность насекомых кормиться растениями, содержащими 
пирролизидиновые алкалоиды, и запасать их заслуживает осо- 
бого внимания в связи с высокой токсичностью этих веществ 
для млекопитающих. По последним данным (МаНосКз, 1972), 
токсичность пирролизидинов определяется не их собственной 
структурой, а одним из основных метаболитов 1п у\!уо, в который 
они превращаются. Весьма вероятно, что у млекопитающих при 
детоксикации молекулы пирролизидина путем дегидрирования 
на каком-то этапе образуется еще более ядовитый продукт. 

Путь метаболизма  пирролизидина у млекопитающих 
(рис. 3.10) включает гидролиз сложноэфирных групп алкалоида 
с образованием главного исходного соединения — ретронецина, 
который затем в результате дегидрирования превращается в 
опасный токсин — пиррол 1. Благодаря наличию группы СН2ОН 
пиррол | может легко вступать в контакт с основными макро- 
молекулами клеток печени. Он, например, может действовать 
как бифункциональный алкилирующий агент на молекулы, по- 
добные ДНК. Некоторое количество пиррола | выводится из ор- 
ганизма с мочой в виде конъюгата, однако большая его часть 
связывается с печенью или же циркулирует в крови, достигая 
при этом легких, что может привести к гибели. 

Некоторые насекомые способны хранить алкалоиды Фепесо 
без каких-либо модификаций; это можно видеть на примере 
двух видов моли, кормящейся крестовником на лугах графства 
Оксфорд (см. выше). Другие насекомые, например данаиды, 
кормящиеся А5с{ер!а$, способны метаболизировать пирролизи- 
диновые алкалоиды и не погибают при этом. 

Опыты, проведенные с данаидами, показали, что им требу- 
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ются другие вторичные соединения, которые отсутствуют у ва- 
точника (ЕЧгаг, СшШуепог, 1974; Едоаг е{ а|., 1974). Это пирро- 
лизидиновые алкалоиды, необходимые для образования возбуж- 
дающих веществ, которые самец бабочки запасает в своих 
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Рис. 3.10. Судьба пирролизидиновых алкалоидов в организме млекопитающих 
и насекомых. 


андрокониях и использует в брачной церемонии для привлече- 
ния самки. Когда самец парит над самкой, он разбрызгивает 
пахучие феромоны на усики самки в виде «любовной пыли» и 
тем самым подготавливает ее к спариванию. Два из половых 
веществ идентифицированы как пиррол 2 и 3 (рис. 3.10), явно 
отличающиеся по своему уровню окисленности от пиррола 1, 
опасного токсина млекопитающих. Пирролы 2 и 3, очевидно, об- 
разуются из алкалоидов эепесо. В андрокониях насекомых, на- 
пример, обнаружен один из неизмененных алкалоидов Фепесто. 

Чтобы удовлетворить потребности в питании, самки данаид 
посещают не только растения фепесто, но и бурачник. Растения 
сем. Вога?1пасеае являются одним из немногих природных ис- 
точников пирролизидиновых алкалоидов, характерных для $е- 
песо. Взрослые насекомые садятся на увядающие листья и с 
помощью своих хоботков высасывают из них содержащую алка- 
лоид пасоку. Источником алкалоидов могут служить также и 
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другие растительные секреты, например из стручков бобовых 
(как у Сго4ата), или даже секреты других насекомых. Данаи- 
ды могут вступать в случайный симбиоз с определенными ви- 
дами саранчи, которые выделяют сок листьев, когда питаются 
растениями Нейогорит. Такое уникальное поведение данаид 
было подтверждено тщательными лабораторными и полевыми 
исследованиями (Вегпау$ е{ а|., 1977). 

Примечательной способностью данаид является то, что у них 
нет возможности получать вещества для брачной демонстрации 
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Рис. 3.11. Гипотетическая схема эволюции растительных семейств, содержа- 
щих токсины. СГ—сердечные гликозиды; ПАЬ—пирролизидиновые алкалоиды. 


на стадии гусеницы. У взрослых бабочек крайне редко возни- 
кают какие-либо иные потребности, кроме нектара. Это связано 
с тем, что данаиды нуждаются в двух классах растительных 
веществ — сердечных гликозидах (для защиты от птиц) и пир- 
ролизидиновых алкалоидах (для брачной демонстрации). Такое 
необычное поведение данаид в настоящее время можно просто 
объяснить тем, что на ранних этапах эволюции данаиды пита- 
лись на стадии гусеницы растением, содержащим как сердечный 
гликозид, так и алкалоид. 

Возвращаясь к истокам эволюции, можно представить себе 
схему (рис. 3.11), согласно которой некий предок современного 
сем. Аросупасеае содержал токсины обоих типов. Последующее 
эволюционное давление вынудило растение сделать выбор в про- 
изводстве того или иного типа токсина, и поэтому в настоящее 
время токсины дифференциально распределены среди сем. Аро- 
супасеае, Азс]ер!а4асеае (сердечные гликозиды) и Вогаг1птасеае, 
Сотроз{Нае (алкалоиды). В соответствии с этой гипотезой мож- 
но предположить, что некоторые современные примитивные виды 
Аросупасеае сохранили способность к синтезу и накоплению 
токсинов обоих типов. Действительно, поиски такого растения 
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увенчались успехом — у растения Рагзопяа обнаружены вторич- 
ные вещества обоих типов (Егаг, Сшуепог, 1975). 

В результате продолжающихся исследований поведения да- 
наид выявлены новые роли сердечных гликозидов и пирролизи- 
диновых алкалоидов в жизни этих насекомых. Пирролизидино- 
вые алкалоиды, например, играют двоякую роль: защитную и 
служат необходимыми предшественниками феромонов. Это сле- 
дует из результатов наблюдения за самками, которые в гораздо 
меньшей степени, чем самцы, собирают богатые алкалоидами 
эксудаты из увядающих листьев бурачника или 5епесто. Кроме 
того, показано, что многие виды данаид, в том числе О. р!ех!р- 
ри$ и О. сйгуярри$, сохраняют эти алкалоиды в своих тканях 
в течение всей жизни (Е4гаг е{ а|., 1979). 

Если пирролизидиновые алкалоиды играют защитную роль, 
то возникает вопрос о значении накопления сердечных гликози- 
дов У этих бабочек. На этот вопрос можно было бы ответить 
просто: два типа химической защиты лучше, чем один. Однако 
в опытах Смита (ЗтИБ, 1978) обнаружено более тонкое пре- 
имущество сердечных гликозидов. Он показал, что личинки 
О. сйгузрри$, питавшиеся содержащими карденолиды видами 
Азс[ер1а$,, оказались менее подвержены эндопаразитизму со 
стороны двукрылых, чем личинки, питавшиеся не содержащими 
карденолиды растениями. Поскольку паразиты, по-видимому, 
играют более важную роль в ограничении популяции данаид, 
чем уничтожающие их хищники (Е4типа, 1976), накопление 
карденолидов насекомыми может оказаться таким же необходи- 
мым фактором, как и приобретение пирролизидиновых алкало- 
ИДОВ. 

Значение карденолидов для данаид подтверждается также 
экспериментами, в которых показано, что они присутствуют в 
личинках, содержащихся на безлистном искусственном рационе, 
хотя в корме они отсутствовали. (Ко{зсВИА е{ а|., 1978). Воз- 
можно, что взрослое насекомое содержит свои собственные кар- 
денолиды, химически отличающиеся от растительных кардено- 
лидов, полученных на стадии личинки, причем карденолиды 
взрослого насекомого более токсичны, чем растительные. 

Данаиды сами не синтезируют стероиды, являющиеся расти- 
тельными карденолидами, однако некоторые насекомые обла- 
дают этой способностью. Так, известны жуки-листоеды, которые 
лишены возможности накапливать такие вещества, поскольку у 
их растений-хозев (например, у различных видов Мета) сер- 
дечные гликозиды отсутствуют. Тем не менее в оборонительных 
секретах жуков обнаружены большие количества (100—200 мкг/ 
[мл) сердечных ксилозидов (Раз{ее]$ её а|., 1979), которые, бу- 
дучи токсинами, обладают горьким вкусом. Биосинтез и эффек- 
тивность защитных веществ насекомых — это две большие са- 
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мостоятельные темы, и мы подробно рассмотрим их в гл. 7. 

О важности наличия у данаид химических токсинов более 
одного типа свидетельствуют результаты последних работ, в ко- 
торых показано, что у перезимовавших колоний бабочек, обна- 
руженных в Центральной Мексике, защитный барьер из карде- 
нолидов способны преодолевать два вида птиц (РК, Вголуег, 
1981). 

Птицы, уничтожающие данаид, — это черный трупиал Гс{егиз 
афеШе и черноголовый толстонос РАеисНиз теапосерйа{[и$. Эф- 
фективность уничтожения данаид этими птицами отчасти обус- 
ловлена их пониженной чувствительностью к рвоте по сравне- 
нию с другими птицами, а также тем, что перезимовавшие ба- 
бочки содержат меньше токсичных карденолидов, чем нормаль- 
ные. Действительно, причина уничтожения данаид этими птица- 
ми состоит в том, что весной гусеницы, присутствующие в боль- 
ших количествах, вынуждены кормиться ваточником, содержа- 
щим слабодействующие карденолиды. Благодаря изменениям в 
агротехнике и землепользовании численность таких растений, 
как А5с{(ера$ зтаса и А. зресоза в естественных местообита- 
ниях данаид увеличилась. Таким образом человек может запус- 
кать цепь событий, непроизвольно изменяющих естественный ба- 
ланс в популяции бабочек в пользу их врагов — птиц. 
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Глава 4 


Гормональные взаимодействия 
между растениями и животными 


|. Введение 


Идея о гормональном взаимодействии растений и животных 
представляется далекой, скорее научно-фантастической, чем на- 
учной, если учитывать то, насколько различны их гормональные 
системы. У животных гормоны обычно вырабатываются специ- 
альными эндокринными железами и затем транспортируются к 
местам их действия через систему кровообращения. Большинство 
гормонов животных являются по своей химической структуре 
стероидами или пептидами и легко классифицируются по ха- 
рактеру действия. 

Напротив, в растениях способностью синтезировать гормоны 
обладают многие клетки. Место синтеза меняется по мере раз- 
вития растения, и гормоны переносятся только на относительно 
короткие расстояния. По химическому строению гормоны расте- 
ний очень разнообразны и принадлежат к нескольким структур- 
но различным типам, а именно типу пуриновых оснований (ци- 
токинины), аминокислот (ауксины) или терпеноидов (дормины, 
гиббереллины). Один из наиболее известных растительных гор- 
монов — газ этилен, который распространяется в растениях по 
межклетникам. 

В этой главе будет показано, что между растениями и жи- 
вотными может происходить гормональное взаимодействие. Оно 
возможно на разных уровнях и зависит от способности физио- 
логически активных соединений осуществлять взаимодействие 
между живыми организмами разных типов. В некоторых слу- 
чаях животное выступает как доминирующий партнер в таком 
взаимодействии, например когда муравьи-листорезы доставляют 
ауксин колонии грибов, на которой они кормятся, чтобы поддер- 
живать рост и жизнеспособность грибов. Чаще доминирует ра- 
стение, когда оно синтезирует гормоны и феромоны животных 
и таким образом влияет на жизнь и выживаемость животного- 
партнера. 

Тот факт, что в растениях отсутствует свойственная живот- 
ным эндокринная система, заставил ученых отрицать сообщения 
30-х годов о нахождении женских половых гормонов млекопи- 
тающих в тканях растений. Однако аналитические эксперимен- 
ты последних лет не оставляют сомнений, что в растениях при- 
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сутствуют как женские, так и мужские половые гормоны чело- 
века. Их функция в растениях пока не выяснена, что дает повод 
для различных предположений, но возможно, что их роль в рас- 
тении связана с процессами роста, цветения и проявления пола. 
Такие представления поддерживаются отчасти открытием сте- 
роидного гормона — антеридиола, выполняющего роль хемотак- 
сического полового вещества у водного гриба Асуа Ы5ехиаИ5$ 
(Непагх, 1970). Альтернативное предположение заключается в 
том, что половые гормоны синтезируются, чтобы предотвратить 
поедание растений млекопитающими. Гормональная активность 
тщательно сбалансирована и определяется тем, что в необходи- 
мом количестве, в нужном месте и в нужное время последова- 
тельно появляется ряд соединений. Поэтому экзогенный источ- 
ник пищи, содержащий гормоны и используемый в неподходя- 
щее время, например, мог бы оказать серьезное воздействие на 
процесс размножения. Гипотеза о роли половых гормонов как 
веществ, отпугивающих животных, подтверждается присутствием 
в растениях нескольких различных соединений, структурно на- 
поминающих женские гормоны и обладающих эстрогенной ак- 
тивностью. Вопрос об эстрогенах животных и растений будет 
рассмотрен в разд. [Г этой главы. 

В пользу гипотезы о возможности гормонального взаимодей- 
ствия между растениями и животными свидетельствуют глав- 
ным образом энтомологические исследования и обнаружение не 
одного, а двух классов гормонов насекомых у растений. Эти гор- 
моны встречаются в довольно большом количестве и отличают- 
ся разнообразием химической структуры. Об их функции выска- 
зываются различные предположения, но вполне возможно, что 
растение образует их, чтобы влиять на метаморфоз насекомых 
и, как следствие, на их размножение. Гормоны линьки и юве- 
нильные гормоны в растениях будут рассмотрены в разд. ПТ и\. 
Один из особенно интересных примеров взаимодействия расте- 
ний (кактусов) и насекомых (дрозофил) с участием гормона 
линьки будет обсуждаться в разд. 1\. 

Еще один тип взаимодействия растений и насекомых связан 
с выработкой феромонов. Об этом мы уже упоминали в связи с 
описанием значения запаха цветов в главе об экологии опыле- 
ния (с. 70). Здесь же мы остановимся на проблеме образования 
феромонов насекомых из пищи. Феромоны могут синтезировать- 
ся насекомыми 4е поуо, синтезироваться из веществ, содержа- 
щихся в пище, или поступать непосредственно из растений без 
изменений. Все три возможности реализуются при взаимодейст- 
вии короед — сосна, которое будет рассмотрено в заключитель- 
ном разделе этой главы. 
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|. Эстрогены растений 


Сообщения о присутствии женских половых гормонов в се- 
менах финиковой пальмы и гранатового дерева, появившиеся 
в литературе в 30-х годах (ВЩепатщ, Ласоы, 1933), были встре- 
чены со скептицизмом. В то время методы химической иденти- 
фикации были сравнительно примитивными, что частично делает 
оправданной критику этих исследований. Однако в последние 
годы вышеупомянутые и другие объекты изучали с примене- 
нием более точных аналитических методов (табл. 4.1), и в на- 
стоящее время наличие мужских и женских половых гормонов 
в растениях почти не подвергается сомнению (альтернативный 


Таблица 4.1. Половые гормоны человека, обнаруженные в растениях! 


Соединения Растение и ее 

Эстрон Финиковая пальма Рйоещх ааси/Ше- 

га 

семена 0,40 

пыльца у: Э 
Эстрон Гранатовое дерево Рипа атапашт 

семена 17,0 
Эстриол Ива Зах 

цветы 0,11 
Эстрон Яблоня Ма ритйЙа 

семена 0,1 
17-В-Эстрадиол Фасоль Рйазеош$ ишват5 

семена 
Тестостерон Сосна Рти$ зушез 15$ 
Андростендион пыльца 0,08 и 0, 59 
Андростантриол Гаплопапус Нарорарриз Пе{егорйуЦи$ — 


' Ссылки см. (НеЙйтапп, 1975) и (Уоцпе е# а1|., 1978). 


взгляд см. Уап Кошриу, Сееуааг, 1979). Они встречаются в 
следовых количествах, и между отдельными пробами существует 
довольно большой количественный разброс. Обнаружение эстро- 
генов в семенах граната в очень высокой концентрации (17 мг/ 
]кг) (НеНтапп е{ а|., 1966) было подвергнуто сомнению Дином 
и др. (Оеап е{ а]|., 1971), которые получили гораздо меньшие 
значения этого параметра. Правда, последняя группа авторов 
отмечает наличие эстрогенов в семенах, листьях и корнях. 
Пока из полученной информации (табл. 4.1) нельзя сделать 
вывод о широком распространении в растениях половых гормо- 
нов Животных хотя бы в следовых количествах. Существуют 
значительные практические трудности в определении этих ве- 
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ществ в растениях в связи с низким содержанием и трудоем- 
костью методов их идентификации. Они могут образовываться 
совершенно случайно, как, например, в виде побочных продук- 
тов метаболизма, приводящего к синтезу функционально более 
важных стеролов растений, или же они могут включаться в конт- 
ролирование роста и развития, а также проявления пола у рас- 
тений. Для ряда видов растений изучено действие этих гормо- 
нов, вносимых экзогенно. При этом наблюдали следующие эф- 


О 


но но 
Устрон Ятриол 
УСТРОГЕНЫ/ 


О 


ов СН 
2 
07 т р 


Гестостерон Инаростендиом 
УНДРОГЕНЬ/ 


Рис. 4.1. Структура обнаруженных в растениях половых гормонов человска. 


фекты: 1) эстрогены стимулируют прорастание семян и рост; 
2) эстрогены способствуют развитию цветков; 3) как эстрогены, 
так и андрогены усиливают образование женских цветков у огур- 
цов; 4) при обработке Едишзеит тестостероном увеличивается 
число женских заростков (Не_тапп, 1975). Этих данных дале- 
ко не достаточно для утверждения, что рассматриваемые поло- 
вые гормоны выполняют эндогенные функции в растениях. Од- 
нако ни в одном из этих случаев нет сомнений в том, что муж- 
ские или женские гормоны присутствуют в растении (рис. 4.1). 

Сообщения о неидентифицированных веществах эстрогенной 
природы в тканях растений, основанные на вызываемых ими на- 
рушениях менструального цикла у женщин, коров или овец, го- 
ворят о том, что, возможно, эстрогены распространены в расти- 
тельном мире гораздо шире, чем следует из табл. 4.1. Напри- 
мер, во время второй мировой войны в Голландии наблюдали 
корреляцию между использованием в пищу луковиц тюльпанов, 
вызванным недостатком продуктов питания, и нарушением мен- 
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струального цикла и недостаточной овуляцией у женщин. Среди 
других источников, влияющих на эструс у женщин и коров мож- 
но назвать чеснок, овес, ячмень, райграсс, кофе, подсолнечник, 
петрушку и клубни картофеля. Возможно, что в некоторых или 
во всех этих растениях содержатся не сами гормоны, а соеди- 
нения, имитирующие их действие. При тщательном обследова- 
нии растительного сырья в поисках веществ с эстрогенным дей- 
ствием был выделен стероид мирэстрол, являющийся таким 


сн: СН, ОН 


но т 5 
Я9стоон 
Ггормон Жиботньлг) Ширэстрол (растительньий 


чиитатор  гормома) 


Рис. 4.2. Сопоставление структуры эстрона и мирэстрола. 


имитатором. Более того, в бобовых был обнаружен целый ряд 
ароматических соединений, влияющих на течку овец. Для обоз- 
начения любых соединений растительного происхождения, обла- 
дающих такой активностью, был предложен общий термин «фи- 
тоэстрогеных». 

Мирэстрол был выделен после того, как поступили сообще- 
ния, что беременные женщины Бирмы и Таиланда используют 
экстракты из корней дерева семейства бобовых, чтобы вызвать 
аборт. Растение было идентифицировано как Риегапа пипйса, 
и его активный фактор из корней был охарактеризован (Воип0$, 
Роре, 1960). Структура этого соединения, изображенная на 
рис. 4.2, очень напоминает структуру природного женского гор- 
мона — эстрона. Введенный подкожно в увеличенной дозе мир- 
эстрол так же активен, как 17-В-эстрадиол. Особый интерес 
представляет то, что как вещество, вызывающее аборт, он акти- 
вен при приеме перорально. Мирэстрол в три раза активнее син- 
тетического соединения — диэтилстильбэстрола, используемого 
в медицине вместо эстрона из-за его высокой активности. 

В 60-х годах было установлено, что некоторые изофлавоно- 
иды оказывают эстрогенное действие на млекопитающих. В этот 
период в Австралии овец выпасали дольше, чем обычно, на па- 
стбищах, где произрастал подземный клевер (Тг/ойит зи Мегга- 
пеит). Было отмечено, что после такого выпаса окот овец зна- 
чительно снизился (более чем на 70%). Вскоре удалось пока- 
зать, что вещество, вызывающее стерильность, содержится в 
клевере. Затем действующий фактор был выделен и идентифи- 
цирован как смесь двух изофлавонов — генистеина и формоно- 
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нетина (Вга@Бигу, \ЮЦе, 1954). Сопоставление структуры этих 
соединений (рис. 4.3) со строением гормона эстрона и наиболее 
активного синтетического аналога — диэтилстильбэстрола выяви- 
ло причину эстрогенной активности изофлавонов: их структурное 
сходство со стероидным ядром природного женского гормона. 
В расчете на моль вещества активность этих соединений до- 
вольно низкая (В1есегз, 1959), однако их сильное действие, по- 
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Рис. 4.3. Изофлавоноиды как имитаторы эстрогенов. 


видимому, объясняется относительно высоким содержанием в 
клевере (около 1% сухого веса). 

Более активное соединение — кумэстрол — было позднее вы- 
делено из люцерны Мефсаво зайоа и клевера Тгйойит гереп$ 
(В1сКой, 1968). Хотя кумэстрол в 30 раз более активен, чем 
генистеин и формононетин, он менее эффективен {п \1\о0, чем эти 
изофлавоны, очевидно, благодаря гораздо более низкой концент- 
рации в фураже из бобовых растений. Действительно, более 
поздние исследования (5НиН, 1976) показали, что при скармли- 
вании клевера овцам наиболее сильным эстрогенным действием 
обладает формононетин. Вероятно, это связано с тем, что он слу- 
жит проэстрогеном, превращаясь в результате деметилирования 
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и восстановления в организме животного в более активное сое- 
динение — родственный изофлаван эквол. Этот изофлаван был 
выделен из мочи беременных кобылиц еще в 1932 г. Мэрриеном 
и Хасливудом (Маггап , Наз1е\мооа, 1932). При сопоставлении 
метаболизма эквола с метаболизмом генистеина показано, что 
в рубце жвачных первый распадается до неактивных продуктов, 
один из которых — и-этилфенол. Еще одии изофлавон клевера — 
биоханин А метаболизируется с образованием в качестве проме- 
жуточного продукта генистеина (рис. 4.4). 

Все изофлавоны при парентеральной инъекции животным об- 
ладают эстрогенной активностью. Была проделана большая ра- 
бота на мышах по изучению зависимости активности ряда изо- 
флавонов от их структуры (В1ееегз, 1959). В результате было 
показано, например, что для максимальной активности необхо- 
димо наличие двух гидроксильных групп в пара-положении. При 
замене 4’-ОН-группы генистеина на 2”-ОН-группу с образова- 
нием изогенистеина эстрогенная активность снижается на 75% 
(ВаКег е{ а]., 1953). 

С точки зрения интересов сельского хозяйства присутствие 
изофлавоноидов в клевере и других фуражных бобовых расте- 
ниях представляет опасность для домашних животных, так как 
эти вещества могут влиять на их воспроизведение. При действии 
изофлавонов появляются следующие симптомы: лактация у не- 
осемененных овец, затрудненные роды, бесплодие. Исследование 
различных видов ТгЙоЙит показало, что еще у 18 из них со- 
держание изофлавонов такое же высокое, как у Г. зи еггапеит. 
У большинства других видов оно относительно низкое. Были 
проведены опыты по селекции луговых клеверов и отобраны 
расы с безопасным низким содержанием изофлавонов. К сожа- 
лению, заменять существующие расы подземного клевера на 
пастбищах Австралии удается с трудом, так как они хорошо при- 
способлены к местным условиям и в почве образовался большой 
запас их семян. Несмотря на все попытки уменьшить на таких 
пастбищах выпас овец, предназначенных для репродукции, еже- 
годно около миллиона овец в Австралии не дают приплода из- 
за «клеверной» болезни. В последнее время для решения этой 
проблемы разрабатывают методы иммунизации (ЗПВиЦ, 1976). 

Изофлавоны встречаются почти исключительно в растениях 
семейства бобовых, и, следовательно, если они выполняют функ- 
цию детеррентов в природе, их действие ограничено этим семей- 
ством. Однако нет оснований полагать, что в растениях других 
семейств не содержатся соединения с иной химической структу- 
рой, играющие ту же роль. Слабую эстрогенную активность 
проявляют, например, некоторые флавоны и флавонолы, два 
класса соединений, широко распространенных у покрытосемен- 
НЫХ. 
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Остается открытым вопрос, случайно ли изофлавоны расте- 
ний обладают эстрогенной активностью в отношении млекопи- 
тающих, или эти соединения вырабатываются «преднамеренно» 
растением для воздействия на продуктивность пастбищных жи- 
вотных. Существенно также то, что изофлавоновое ядро пред- 
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Рис. 4.4. Пути деградации изофлавонов клевера микроорганизмами в рубце 
у овец. 


ставляет основу для синтеза соединений, определяющих сопро: 
тивляемость самих бобовых растений болезням, так как почти 
все фитоалексины, образующиеся у растений этого семейства, 
представляют собой восстановленные формы генистеина и фор- 
мононетина (гл. 9). 

То, что изофлавоны играют экологическую роль, подтверж- 
дается недавними сообщениями (Георо!4 е{ а]|., 1976) об эстро- 
генном действии изофлавонов пастбищных растений на птиц 
(перепелок). Оказалось, что птицы кормятся на пастбищах, бо- 
гатых бобовыми, и присутствие изофлавонов служит одной из 
форм контроля численности популяции. Так, в годы с большим 
количеством осадков бобовые, поедаемые птицами, растут пре- 
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восходно и содержат относительно мало изофлавонов в расчете 
на сырой вес. Эстрогенного действия они не оказывают, и клад- 
ка яиц проходит нормально. Однако в годы, бедные осадками, 
растения образуют меньше листвы и становятся богаче изофла- 
вонами в расчете на сырой вес. Эстрогенное действие сказыва- 
ется на женских особях перепелок, и количество яиц в кладках 
уменьшается. Таким образом действует система саморегуляции, 
благодаря которой в условиях ограниченных пищевых ресурсов 
численность популяции птиц поддерживается на низком уровне. 
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Рис. 4.5. Растительные фенолы, ингибирующие размножение М:сгош$ 
тощапи$. 


Естественное ограничение численности популяции свойственно 
многим сообществам животных, и, возможно, что фитоэстрогены 
играют при этом свою роль, подобную той, которую они играют 
в контроле численности популяции перепелок. На плодовитость 
некоторых животных могут влиять даже более простые молеку- 
лы, чем изофлавоны. Так, Бергер и др. (Вегоег е{ а1., 1977) об- 
наружили, что феруловая и п-кумаровая кислоты, а также их 
винильные аналоги (рис. 4.5) угнетают репродуктивные функ- 
ции у травоядных грызунов М{сго!и$ тошапи$, живущих в сте- 
пях Северной Америки. При попадании этих соединений в орга- 
низм самки у нее наблюдается уменьшение массы матки, за- 
держка в развитии фолликул, снижение плодовитости. Более 
того, в солянке О:5Исй5$ пса, которая часто составляет до 
90% пищи этих грызунов, в значительном количестве присут- 
ствуют две фенольные кислоты. Содержание этих кислот резко 
возрастает в период цветения и плодоношения растений, т. е. 
непосредственно перед их отмиранием. Можно предположить, 
что эти кислоты, содержащиеся в пище, выполняют роль сигна- 
ла, подавляющего функцию размножения грызунов в конце се- 
зона вегетации, когда запасы пищи становятся ограниченными. 


|. Гормоны линьки насекомых в растениях 


Прежде чем обсуждать распространение гормонов насекомых 
у растений, рассмотрим кратко их роль в жизненном цикле са- 
мих насекомых. В метаморфозе насекомых гормоны необходимы 
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для контролирования различных стадий жизненного цикла от 
личинки до взрослой особи. Они требуются для инициации пре- 
вращений, происходящих в ходе роста, которые упрощенно 
можно представить следующей схемой: 


ЛГ/ЮГ ЛГ 
Личинка 1-я стадия — Личинка 9-я стадия —— 


ЛГ 
——> Куколка —— Взрослая особь, 


где ЛГ — линочный гормон, или гормон линьки, а ЮГ — юве- 
нильный гормон. В то время как ЮГ необходим только для пе- 
рехода личинки из первой стадии во вторую, ЛГ, контролирую- 
щий в соответствии с названием линьку наружной оболочки или 
кожицы на каждой стадии, необходим на всех этапах развития 
до взрослого насекомого. У наиболее развитых насекомых юве- 
нильные формы очень сильно отличаются от взрослой особи; до 
окукливания они проходят несколько личиночных стадий. 

Для осуществления полноценного метаморфоза эти два гор- 
мона имеют решающее значение. Чтобы личинка нормально раз- 
вивалась до взрослой формы, они должны присутствовать в не- 
обходимом количестве и в нужный период жизненного цикла. 
Ювенильный гормон синтезируется парой крошечных желез, 
расположенных около головы; гормон линьки образуется в про- 
торакальных железах, в переднем отделе груди насекомого. 
Впервые необходимость гормона линьки для метаморфоза насе- 
комых была продемонстрирована более 40 лет назад (Ме ]ез- 
\ойп, 1954). Однако до 1954 г. не удавалось выделить чистый 
гормон, а-экдизон, в количестве, достаточном для изучения его 
структуры. Затем Батинанд и Карлсон (Ва{епапа+, Каг|зоп, 
1954) выделили 25 мг чистого вещества из 500 кг куколок туто- 
вого шелкопряда. Однако лишь через 11 лет методом рентге- 
ноструктурного анализа (Каг150п е{ а]|., 1965) было оконча- 
тельно установлено, что это вещество представляет собой гид- 
роксилированный стерол, родственный по структуре холестеролу 
(рис. 4.6). Другое соединение, В-экдизон, присутствующее в не- 
значительном количестве в тутовом шелкопряде, было иденти- 
фицировано как его производное, гидроксилированное в поло- 
жении 20. Позднее из различных членистоногих и ракообразных 
были выделены еще четыре близких по структуре гормона линь- 
ки; таким образом, число известных зооэкдизонов достигло 
шести. 

До сих пор речь шла только о гормонах животного происхож- 
дения. Однако наиболее увлекательное открытие, связавшее эту 
область биохимии и эндокринологии насекомых с наукой о рас- 
тениях, было сделано примерно через год после установления 
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структуры двух экдизонов. Такемото и сотр. (ТаКето{фо её а|., 
1967) и Наканиси (МаКагшз№, 1968) сообщили об обнаружении 
в большом количестве В-экдизона в листьях тиса ягодного (Та- 
хи$ Бассаа). Из 25 г сухих листьев или корней тиса удалось 
извлечь то же количество экдизона, что и при экстракции 500 кг 
тканей насекомых. Как оказалось, еще более богатый источник 
экдизонов представляют корневища обычного папоротника Ро- 
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Рис. 4.6. Структура линочных гормонов насекомых. 


шрофйит ошваге: 25 мг гормона было получено из 2,5 г его 
корневищ. 

Обнаружение гормонов насекомых в таком большом количе- 
стве в растениях воспринималось в то время как сенсация и 
представляло непосредственный научный интерес, открывая де- 
шевый источник чистых гормонов для опытов по эндокринологии 
насекомых. Это открытие имело также серьезное практическое 
значение, так как подобные активные соединения и их аналоги 
давали возможность воздействовать на нормальное развитие 
насекомых и таким образом осуществлять борьбу с вредителя- 
ми. Однако то, что казалось новой концепцией в химии инсек- 
тицидов, было, по словам Вильямса (\МП!атз, 1972), «страте- 
гией, изобретенной в древности некоторыми растениями и ис- 
пользовавшейся ими в течение десятков миллионов лет». 

В результате интенсивных исследований растений на содер- 
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жание экдизонов было найдено, что они широко распространены 
среди папоротников (в 22 из 43 обследованных видов, особенно 
у РоПро@1асеае) и голосеменных (в 73 видах восьми семейств, 
включая Тахасеае и Родосаграсеае). Экдизоны также встреча- 
ются у покрытосеменных, но не так часто. Из зооэкдизонов не- 
изменно в растениях встречается только В-экдизон, остальные 
лишь изредка. Вместо них у растений найден широкий набор 
соединений другой структуры. За 4 года после открытия фито- 
экдизонов у тиса (Кеез, 1971) было идентифицировано еще 
30 фитоэкдизонов, и затем их список был пополнен еще десятью 
соединениями (МаКап!$ 1 е{ а|., 1974). 

Наиболее замечательная особенность фитоэкдизонов — их 
огромная активность по сравнению с а- и В-экдизонами. Неко- 
торые из них активнее последних в 20 раз. При такой активно- 
сти они могут вызывать серьезные нарушения в развитии насе- 
комых отчасти еще и потому, что при попадании в тело насеко- 
мых они с меньшей скоростью подвергаются инактивации, чем 
а- и В-экдизоны. Например, а-экдизон инактивируется на 50% 
за 7 ч посяе скармливания насекомым, в то время как цикасте- 
рон, фитогормон из Суса$, инактивируется в такой же степени 
только через 32 ч. 

Биологическое действие растительных гормонов зависит от 
того, нанесены ли они на наружные покровы, введены путем 
инъекции или перорально. В результате действия гормонов ча- 
сто наблюдается образование уродливых форм, стерильность 
или гибель личинок. Наименьший эффект наблюдается при по- 
ступлении веществ через рот, возможно в связи с тем, что при 
этом работает механизм детоксикации. Так, поступающие с пи- 
щей гормоны могут подвергаться дальнейшему гидроксилирова- 
нию или дегидрогенизации в положении 3; возможно также об- 
разование конъюгатов или отщепление боковой цепи (НИто е{ 
а|., 1975). 

Наконец, можно поставить вопрос, выполняют ли фитоэкди- 
зоны какую-либо экологическую функцию, или их присутствие 
в растениях и насекомых — простое совпадение. Представляют 
ли эти гормоны мощный защитный механизм, выработанный ра- 
стениями, чтобы предотвратить нападение насекомых? Число 
опытов, подтверждающих роль этих соединений, все возрастает, 
хотя окончательные доказательства получить очень трудно (\/1|- 
Патз, 1972). 

В пользу представления об экологической функции расти- 
тельных экдизонов можно выдвинуть следующие аргументы: 

1. Фитоэкдизоны встречаются главным образом у двух групп 
относительно примитивных растений — папоротников и голосе- 
менных, которые почти (но не абсолютно) не подвергаются на- 
падению насекомых (Непаг!х, 1980). Таким образом, наличие 
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фитоэкдизонов может представлять защитный механизм, выра- 
ботанный на определенном этапе эволюции, до появления покры- 
тосеменных растений. У этих последних подобную функцию пи- 
Щевых детеррентов выполняют алкалоиды и эллаговые танни- 
НЫ. 

2. Введенные насекомым Ффитоэкдизоны вызывают очень 
сильные нарушения роста, приводящие к стерильности и ранней 
гибели. 

3. Хотя показано, что некоторые насекомые способны к де- 
токсикации введенных через рот экдизонов, не исключено, что 
другие насекомые не могут инактивировать их своевременно. 
Некоторые изменения структуры, свойственные фитоэкдизонам, 
обеспечивают защиту от быстрой инактивации. Возможно, на- 
секомые в меньшей степени могут противостоять экдизонам, 
поступающим через кутикулу, и, очевидно, некоторое количест- 
во экдизонов может проникать в тело насекомого этим путем. 

4. Синтез фитоэкдизонов можно рассматривать как одну из 
стадий коэволюции растений и насекомых. В современный пе- 
риод эволюционной истории можно ожидать, что многие насе- 
комые частично или полностью могут противостоять этому за- 
щитному механизму растений. 

5. Фитоэкдизоны не обязательно должны оказывать леталь- 
ное действие на насекомых. Небольшое влияние на метаморфоз 
и размножение может, вероятно, быть достаточным, чтобы сде- 
лать растение менее пригодным для вредителей и контролиро- 
вать в определенных пределах нападение на него насекомых. 


ГУ. Взаимоотношения дрозофилы и кактуса 


Наиболее необычный пример взаимоприспособляемости насе- 
комого и растения был зарегистрирован Кирхером и Хидом 
(Кигсвег, Нееа, 1970) в пустыне Соноран на западе Соединен- 
ных Штатов Америки. Там было обнаружено, что четыре вида 
дрозофилы проявляют замечательную избирательность, питаясь 
на гниющих частях четырех различных видов кактусов, расту- 
щих в этом районе. Взаимосвязь между кактусами и плодовыми 
мушками отличается замечательным постоянством, о чем можно 
судить по числу взрослых мушек, развивающихся из личинок, 
которые взяты с различных кактусов (табл. 4.2). Каждый вид 
дрозофилы питается специфическим видом кактуса; исключений 
почти не встречается. 

Взаимодействие может быть двух типов и включает вещест- 
ва вторичного обмена, а именно получаемые с пищей аттрак- 
танты и репелленты (значение этих терминов см. в ГЛ. 5; 
рис. 4.7). Пищевой аттрактант одинаков у всех кактусов и пред- 
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Таблица 4.2. Обнаружение различных виндов дрозофил на гниющих побегах 
кактусов в пустыне Соноран 


Ассоциированные с пими Специфич- 


Кактусы виды ОгозорйИа ность расте- 
ний-хозяев 


Лофоцереус (Горйосегеи$ зспойй) р. расйеа 862: 1 

Карнегия гигантская (Сагпещеа в1- | О. шегозргасша? 6803: 1 
защеа) 

Лемероцереус Турберга (Гетагосе- | О. то/ауеп$5 28:1 
геиз 1пигфег!) 

Ратбуния (К®йбита аатозеп5) р. апгопеп${5 23:1 


' Отношение числа особей ассоциированных видов Ого5зорнНИа к числу особей неассо- 
циированных видов. Например, на лофоцереусе на каждые 862 особи О. расйеа найдена 
одна личинка, представляющая чуждый вид ШО. то]ауел515. [Модификация данных Кирхе- 
ра и „‚Хида (КгеНег, Неед, 1970).] 

р. швгозргасща необычна тем, что может жить также на двух других растениях- 
хозяевах; р. расйеа и О. то]ауеп$1$ также могут иметь по одному дополнительному 
растению-хозяину. 


ставляет собой стерол, который насекомые используют как ос- 
нову для синтеза гормона линьки. Так как насекомые не спо- 
собны синтезировать стероидное ядро 4е поуо, они получают 
исходный материал от растений, т. е. полностью зависят от них. 
Обычно исходным материалом служит ситостерол (рис. 4.8), 


Аактис ————— слоттенол (0,14%) 4——_ 0то5ор Ца 
лотоцерецс Стеро ибный расйеа 
аттрактант (пмтаюгтся) 
р: г гнезаменимьш 
орРосегем$ УСПОЕ ломпоненгт 


бля синтеза ЛГ) 


Пофоцереии чб Другие виды 


(0, 7897) 2г050р61(а 
Депеллент (не литаютесл] 
Уллалоис 


Рис. 4.7. Взаимоотношения дрозофилы и кактуса лофоцереус. 


наиболее широко распространенный стерол растительных тка- 
ней. В насекомых он претерпевает ряд структурных изменений, 
в результате которых образуется а-экдизон. Эти изменения сво- 
дятся к реакциям трех типов: 1) смещению двойной связи А5 
в положение А7, 2) удалению 24-этиловой группы (по наличию 
этой группы почти все стеролы растений отличаются от стеро- 
лов животных) и 3) различным реакциям окисления, что приво- 
дит к введению в молекулу трех гидроксильных и одной кето- 


группы. 
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В то время как большинство насекомых способно осуществ- 
лять все эти реакции, оказалось, что виды дрозофил, питаю- 
щиеся кактусами, не могут осуществлять первую реакцию — 
перемещение двойной связи Д5. Это объясняется тем, что у как- 
тусов лофоцереус преобладает не ситостерол, а скоттенол 
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Рис. 4.8. Пути синтеза линочного гормона из ситостерола и скоттенола. 


(рис. 4.8), который сходен с ситостеролом по структуре, но уже 
имеет двойную связь во втором углеродном кольце в том же по- 
ложении, что и экдизоны. При поедании скоттенола дрозофилам 
требуется осуществить меньше ступеней биосинтеза и соответ- 
ственно уменьшается число ферментов для синтеза гормона 
линьки. Это преимущество поставило их в зависимость от рас- 
тения-хозяина, поставляющего исходный материал. При выкарм- 
ливании в Лабораторных условиях личинки, получавшие сито- 
стерол, не были способны синтезировать экдизон и, таким обра- 
зом, не развивались во взрослых мушек. 

Второй класс растительных веществ, участвующих в этом 
пищевом синдроме — алкалоиды. Они, очевидно, действуют как 
пищевые детерренты на те виды дрозофил, которые не связаны 
специфично с данным видом кактуса. Так, лофоцереин состав- 
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ляет 0,184ф в кактусе лофоцереус; там же содержится другой 
алкалоид — пилоцереин (0,6ф), который можно рассматривать 
как тример лофоцереина (рис. 4.9). Эти два алкалоида дейст- 
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Рис. 4.9. Алкалоиды кактусов. А. Лофоцереин — репеллент кактуса лофоце- 
реус для всех видов, кроме О. расйеа. Б. Карнегеин — репеллент кактуса 
карнегия для всех видов, кроме О. шогозригасша. 


вуют как репелленты на другие виды Огоз5орйИа. Токсическое 
действие можно продемонстрировать в лабораторных опытах по 
кормлению, однако на 0). расйеа оно не проявляется. Кактус 
карнегия содержит иной алкалоид — карнегеин, который слу- 
жит репеллентом по отношению к О. расйеа, но не О. т5то5- 
ргасий а — вида, предпочитающего карнегию любым другим 
растениям. 

В этом интересном случае коэволюции растения и насекомого 
дрозофила достигла крайней зависимости от одного или двух 
видов растения-хозяина. Даже замена на близкородственное 
растение представляет опасность, так как она может привести 
к гибели из-за присутствия незнакомого алкалоида. В случае 
исчезновения растения-хозяина мушки также оказались бы в 
уязвимом положении, поскольку перед ними встала бы необхо- 
димость быстро вернуть способность осуществлять сдвиг 
А5—>А7. Вторичный обмен растений обеспечивает синтез сте- 
ролов и алкалоидов, которые, по крайней мере частично, ограни- 
чивают поедание растений насекомыми. Так как плодовые муш- 
ки кормятся на отмирающих участках стеблей кактусов, что 
способствует их удалению, сам факт питания мушек может быть 
безвредным или даже полезным для растений. 


У. Ювенильные гормоны насекомых в растениях 


В разд. Ш мы уже отмечали потребность насекомых в юве- 
нильных гормонах на ранних стадиях развития. Они необходи- 
мы для контролирования роста и для синтеза соединений, опре- 
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деляющих метаморфоз. Их действие может проявляться в тече- 
ние 6 недель, как, например, у личинки моли Сесгора. Гормон 
синтезируется в прилежащих телах (согрога аа), которые 
регулируют его поступление в кровь. 

Потребовалось 20 лет со времени первого обнаружения юве- 
нильного гормона у насекомых до получения его химической 


Ювенильные _гормонь/ м ит амалоги 
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Рис. 4.10. Структура ювенильных гормонов и их аналогов. 


характеристики. В 1967 г. Роллер и сотр. (КоПег е{ а|., 1967) 
установили структуру ЮГТ (рис. 4.10), использовав 300 мкг ве- 
щества, выделенного из моли Сесгора. По структуре ювениль- 
ный гормон представляет собой сесквитерпен, родственный фар- 
незолу, который в свою очередь обладает некоторой актив- 
ностью. Кроме того, у Сесгора обнаружен другой гормон ЮГ П, 
близкий по строению к первому. Позднее еще два ювенильных 
гормона —ЮГ 0 и ЮГ ПГ — были выделены из табачного 
бражника (Мап4иса 5ех1а). В настоящее время установлено, что 
эти гормоны обладают ювенильной активностью в отношении 
большинства насекомых. Затем было синтезировано множество 
соединений, родственных им по строению, и установлена корре- 
ляция между их структурой и проявлением активности (РИИпог, 
1971). 
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Открытие веществ с ювенильной активностью в растениях — 
одно из интереснейших событий в истории биологии. Оно связа- 
но с обнаружением так называемого «бумажного фактора», ко- 
торое произошло, когда Ч. М. Вильямс пригласил чехословац- 
кого биолога К. Слэму в Гарвардский университет для культиви- 
рования его излюбленного объекта — клопа-солдатика (Руггйо- 
сог15 арйет5). Самым таинственным образом все попытки до- 
биться нормального метаморфоза клопов в новых условиях кон- 
чались неудачей. Развитие неизменно останавливалось на пятой 
личиночной стадии. При исследовании факторов, ответственных 
за эти неудачи, выяснилось, что, переехав в Гарвард, Слэма за- 
менил ватмановскую фильтровальную бумагу, которой выстила- 
ли чашки Петри при культивировании клопов, на бумажные 
листы производства США (5соЁ Вгапа 150). Возвращение к ис- 
пользованию прежней бумаги привело к тому, что рост и разви- 
тие клопов-солдатиков начали протекать нормально. Стало ясно, 
что из американской бумаги постоянно выделялись вещества, 
обладавшие активностью ювенильных гормонов, которые препят- 
ствовали нормальному метаморфозу насекомых. 

При изучении бумаг разного типа было обнаружено, что бу- 
мага всех газет и журналов в США обладает высокой ювениль- 
ной активностью, в то время как бумага европейского и япон- 
ского производства была совершенно инертна. При дальнейшем 
изучении «бумажного фактора» было выяснено, что в Америке 
бумага производилась главным образом из пихты бальзамиче- 
ской (АБез Ба[5атеа), которую совершенно не используют при 
изготовлении бумаги в Европе. По-видимому, какие-то вещест- 
ва, присутствующие в древесине, сохраняются на всех этапах 
производства бумаги и присутствуют на печатных страницах 
американского журнала 5сепсе. Вместе с тем соответствующий 
английский журнал Мафиге полностью свободен от этого ингиби- 
тора роста насекомых, так как при изготовлении бумаги для 
него используют другую древесину. 

В процессе экстракции из американской бумаги было выде- 
лено активное соединение — ювабион, — которое является струк- 
турным аналогом гормона насекомых (рис. 4.10). Ювабион, од- 
нако, проявляет активность только по отношению к одному сем. 
Руггпосог!Чае, к которому и принадлежит клоп-солдатик. Даже 
при обработке представителей родственного ему сем. Губае!дае, 
входящего в ту же группу насекомых Непир{ега, ювабион не про- 
являет активности. Таким образом, оказалось, что растительный 
ювенильный гормон действует довольно избирательно. 

Обнаружение в растениях второго гормона насекомых вызва- 
ло, как и в случае с фитоэкдизоном (разд. ПТ), большой интерес 
к проблеме. Было высказано предположение о возможном эко- 
логическом значении этих веществ. Однако в отличие от ситуа- 
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ции с гормоном линьки кроме ювабиона и его дегидрированно- 
го производного было обнаружено очень немного соединений, 
обладающих ювенильной активностью. Тем не менее есть дан- 
ные, что вещества, обладающие такой активностью, встречаются 
в довольно большом числе растений. Бауэрс (Во\егз, 1968) об- 
следовал 52 вида растений, взятых наугад, и в 6 из них, т. е. 
в [2$ случаев, обнаружил ювенильную активность в отношении 
Тепебпо. При другом обследовании (ЛасоЪзоп Еф а1., 1975) также 
удалось выявить новые источники гормона с ювенильной актив- 
ностью. 

Так как соединения с активностью ювенильных гормонов 
встречаются в растениях и могут эффективно задерживать эм- 
бриональное развитие насекомых, а иногда оказывают леталь- 
ное действие, не остается сомнений, что они, как и растительные 
гормоны линьки, играют определенную роль в экологии. Эти ве- 
щества специально синтезируются растениями как изощренное 
средство самозащиты от насекомых. Пуритч и Нийхолт (Рч- 
гиср, МИВой, 1974) опубликовали предварительные данные о 
том, что у пихты А:е; стапа1$ в ответ на заселение хермесом 
пихтовым образуется ювабион в форме свободной кислоты 
(рис. 4.10), оказывающий защитное действие. Возможность осу- 
ществлять контроль за ростом насекомых с помощью подобных 
производных гормона подтверждается тем фактом, что недавно 
на рынок были выпущены в качестве инсектицидов против опас- 
ных сельскохозяйственных вредителей синтетические ана- 
логи ЮГ. 

Еще более убедительное подтверждение того, что благодаря 
вторичным соединениям растение осуществляет гормональную 
защиту от насекомых, заключается в открытии анти-ЮГ в ра- 
стениях. Два хромена, названных прекоценом | и прекоценом 2 
(рис. 4.10), были выделены из устойчивого к насекомым слож- 
ноцветного растения Абегаит поизющашт. При добавлении 
в корм насекомым эти соединения взаимодействуют с ювениль- 
ным гормоном таким образом, что предотвращается метамор- 
фоз. Так, нимфы клопа-наземника не проходят одну или несколь- 
ко личиночных стадий и превращаются в неполноценные взрос- 
лые формы, причем обычно женские особи стерильны (Мацов, 
1976). Оказалось, что прекоцены ингибируют синтез ЮГ только 
после того, как в железах насекомых они превращаются в эпок- 
сидную форму (Вгоок$ её а|., 1979). Другие вещества, подоб- 
ные ювенильным гормонам, были извлечены из базилика кам- 
форного (Осйттит БазШсит). Одно из этих соединений — юво- 
цимен 2 — в несколько раз активнее ЮГ Ги в количестве 10 пг 
вызывает образование форм насекомых, промежуточных между 
нимфой и имаго (Во\жегз, №1$ШАа, 1980). 
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УТ. Взаимодействие с помощью феромонов 
и сосновый короед 


Заселение деревьев сосны различными короедами приводит 
к серьезным повреждениям и потерям ценной древесины. В те- 
чение многих лет проводилось изучение причин такого заселения 
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$ Иижской о’  Ярбенон 
бк Я 
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Рис. 4.11. Взаимоотношения лубоед — сосна желтая. 


в поисках способа контроля над ним. В Северной Америке одно 
из наиболее сильно поражаемых деревьев — сосна желтая (Р:1- 
пиз ропаегоза). Поражение вызывают несколько разных вреди- 
телей, в том числе лубоед сосны желтой (Репагосюпи$ бгеигсо- 
т15) и калифорнийский короед (Гр$ рагасопизи$). Взаимоотно- 
шения деревьев и насекомых очень сложны и несомненно, опо- 
средованы монотерпенами. Даже сегодня трудно с уверен- 
ностью выделить все стадии этих взаимоотношений. В настоящее 
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время сведения ограничены главным образом работами амери 
риканских энтомологов с О. бгешсот!$ (ЗИуег${ет е{ а]|., 1968 
\!оо4, ЗПуегз{еш, 1970; \ооа, 1973). В отношении данных п. 
1. рагасопризиз читателю можно посоветовать обратиться к об 
зору Вуда (\ооч, 1970). 
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Рис. 4.12. Химия взаимоотношений жук — сосновая кора. 


Краткий перечень различных стадий заселения древесины 
р. Бгесот!1$ дан на рис. 4.11. Формулы некоторых химических 
соединений, участвующих в этом процессе, представлены на 
рис. 4.12. 

Смолистые вещества сосновой коры богаты летучими терпе- 
нами, которые в небольшом количестве в виде паров выделя- 
ются деревьями. Эти пары, или некоторые их компоненты, при- 
влекают самок короеда, которые начинают поедать кору (ста- 
дия 1). 

Как только самки обосновались, они начинают привлекать 
самцов, что обеспечивает размножение особей в популяции 
(стадия 2). Самки вырабатывают смесь трех компонентов: мир- 
цена, который извлекается из смолы и используется непосредст- 
венно, и двух бициклических кеталей — экзобревикомина и фрон- 
талина, которые, очевидно, синтезируются жуком 4е. поуо. Сам- 
цы, привлеченные смесью феромонов, естественно, собираются 
в соответствующем месте, оплодотворяют самок, и вскоре по- 
является новое поколение. 

Очевидно, самки, которые начинают заселение коры, контро- 
лируют соотношение полов в популяции, меняя соотношение по- 
ловых феромонов в смеси, выделяемой в каждый данный период 
времени (стадия 3). Это следует из результатов опытов, в кото* 
рых все три компонента добавляли к «буровой муке» из пора- 
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женной коры. Такая смесь привлекала самцов и самок в отно- 
шении |:1, в то время как при исключении фронталина соот- 
ношение менялось до 2: | в пользу самцов. 

Наконец, площадь заселения достигает оптимальных разме- 
ров, когда имеется достаточно пищи только для существующих 


Таблица 4.3. Синергизм действия смеси терпеноидов на жуков 


Число самцов, при- 


Смесь феромонов влеченных за пери- 
од 24 Ч 
Бревикомин - фронталин 193 
Бревикомин -+ фронталин -- мирцен 389 
Бревикомин -+ фронталин -- лимонен 196 
Фронталин - 3-карен! 34 


1 Эта смесь эффективно привлекаст самок. 


жуков. На этой стадии прекращается продуцирование феромо- 
нов самками и вместо этого образуется мужской репеллент, вер- 
бенон, который эффективно препятствует появлению мужских 
особей в месте заселения (стадия 4). Вербенон образуется из 
одного из преобладающих терпенов коры, а-пинена, путем двух- 
ступенчатого окисления с образованием спирта вербенола в ка- 
честве промежуточного продукта. Возможно, что вербенол так- 
же участвует во взаимоотношениях на данной стадии. 

С экологической точки зрения особый интерес представляет 
то, что жуки могут использовать соединения, получаемые с пи- 
щей, по крайней мере двумя путями: или не изменяя их струк- 
туры (мирцен), или слегка их модифицируя (вербенол, вербе- 
нон). Существенно также проявление синергизма в действии 
этих соединений (табл. 4.3). Так, для достижения максимально- 
го действия мужской аттрактант должен содержать все три ком- 
понента. Добавление мирцена к смеси фронталина и бревикоми- 
на удваивает эффективность аттрактанта. Более того, мирцен 
незаменим, и даже лимонен — соединение с очень близкой струк- 
турой — не оказывает подобного действия (табл. 4.3). Следует 
отметить, что смесь фронталина и 3-карена привлекает не сам- 
цов, а самок. Эта смесь, конечно, могла бы быть идеальной 
приманкой для отвлечения самок от деревьев сосны до начала 
заселения, и она предложена как средство контроля за корое- 
дами. 

Другая сторона сложных взаимоотношений, возможно, опре- 
деляется микроорганизмами, ответственными за превращение 
шт м уо в организме жуков а-пинена в вербенон. Так, из кишеч- 
ника /рз рагасоп[изиз были выделены бактерии, которые окис- 
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ляют а-пинен до вербенола, а симбиотический гриб короеда 
Депагосопи$ способен и к дальнейшему окислению вербенола 
до вербенона (Вгап@ её а1., 1976). В связи с этим можно пред- 
положить, что развитие микроорганизмов в растении-хозяине 
может иметь существенное значение для успешной колонизации 
дерева жуками. 

Обычно в качестве примера приводят лубоеда /р5$ рагасоти- 
5и$, которого изучали очень интенсивно. Его феромоны в одном 
отношении удивительно похожи, но в другом отличаются от фе- 
ромонов Депагосюпи$. Чтобы не затруднять читателей-студен- 
тов, мы не будем рассматривать эти данные; их можно найти 
в обзоре Вуда (\/ооч, 1970). /р$ сходны с Репагосюпи$ прежде 
всего тем, что для образования некоторых феромонов они ис- 
пользуют растительные терпены. Например, самцы (но не сам- 
ки), помещенные в пары мирцена, способны абсорбировать его 
в задней кишке и здесь окислять до спиртов ипсдиенола и ипсе- 
нола, представляющих собой два мужских феромона (Вуегз её 
а|., 1979). Убедительные доказательства этого были получены 
в опытах с /р$ рагасоти$и$ при кормлении жуков мирценом, 
меченным дейтерием по двум метильным группам (рис. 4.12). 
В опытах была показана возможность его превращения 1 у!уо 
в два феромона, дейтерированных по тем же двум положениям 
(Непагу её а|., 1980). 

Относительно этих сложных экологических взаимоотношений 
может быть сделано следующее заключительное замечание. Воз- 
можно, сами деревья способны варьировать состав смол, чтобы 
повышать сопротивление нашествию жуков. Действительно, изу- 
чение популяционных изменений терпенов смолы ксилемы по- 
казало, что существует направленный отбор деревьев с высокой 
концентрацией лимонена, в то время как содержание других 
четырех монотерпенов (а- и В-Пинена, 3З-карена и мирцена) 
сильно варьирует (Зфигоеоп, 1979). Жуки избегают поедать эти 
деревья, так как высокая концентрация лимонена токсична для 
них и он служит пищевым детеррентом. Короеды предпочитают 
деревья с низким содержанием лимонена и с высоким уровнем 
а-пинена — предшественника феромонов, или мирцена, непосред- 
ственно используемого как феромон (рис. 4.11). Высокий уро- 
вень В-пинена приемлем для жуков, так как это наименее ток- 
сичный для Депагосюпиз$ геисот!$ терпен. 

Подобная избирательность наблюдается и для лжетсуги ти- 
солистной, пораженной короедом О. рзеи4о15ивае. Эти деревья 
на западе США различаются клонально по содержанию а- и 
В-пинена в смоле. В этом случае репеллентом для жуков явля- 
ется В-пинен, и поэтому деревья с высоким соотношением В-/а- 
пинен в меньшей степени подвергаются нападению насекомых 
(Некепеп, НгиШога, 1965). 
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Все эти данные в совокупности подтверждают, что короеды 
служат фактором отбора в химически полиморфной популяции 
растения-хозяина. Длительное воздействие этого фактора при- 
водит к уменьшению числа деревьев, подверженных поражению. 
Реальная ситуация, очевидно, сложнее представленной здесь; 
короеды могут адаптироваться к изменению состава терпенов, 
или могут появиться другие виды короедов с другими вкусовыми 
потребностями. Важным методом борьбы с короедами все еще 
остается использование феромоновых ловушек. 
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Глава 5 


Пищевые вещества, 
предпочитаемые насекомыми 


|. Введение 


До недавнего времени роль вторичных соединений в растениях 
оставалась совершенно неясной. Многие физиологи растений 
рассматривали их как отходы основного (первичного) метабо- 
лизма и не считали веществами, жизненно необходимыми для 
растения. Эта ситуация совершенно изменилась, главным обра- 
зом благодаря тому вниманию, которое проявили к этим соеди- 
нениям биологи, занимающиеся изучением сложных и тонко 
организованных взаимодействий между растениями и насеко- 
мыми. Предположение о том, что вторичные вещества самым 
прямым образом определяют пищевое поведение насекомых, 
одним из первых высказал Френкель (Егаепке], 1959) в статье, 
которая стала в настоящее время классической. Однако только 
со времени появления большого обзора Эрлиха и Равена 
(ЕргИсЬ, Кауеп, 1965), посвященного возможным факторам, 
контролирующим коэволюцию бабочек и растений, вторичные 
соединения начали рассматривать как краеугольный камень но- 
вой теории биохимической коэволюции животных и растений. 
Заключительный вывод статьи Эрлиха и Равена лучше всего 
можно передать их собственными словами: «Систематическая 
оценка видов растений, на которых кормятся гусеницы опреде- 
ленных видов бабочек, однозначно приводит к заключению, что 
ведущую роль в выборе используемых растений играют вторич- 
ные вещества. Очевидно, это справедливо в отношении не только 
бабочек, но и других растительноядных форм... В свете этих 
данных нерегулярное распределение вторичных соединений в 
растениях ... становится сразу же понятным. Покрытосеменные 
приобрели путем мутаций и рекомбинаций способность синтези- 
ровать ряд химических веществ, не связанных непосредственно 
с основным метаболизмом. Некоторые из этих веществ оказа- 
лись способными снизить или свести на нет пищевую привлека- 
тельность растения, в котором они образуются. Такое растение, 
защищенное от растительноядных животных, может занять но- 
вую зону и адаптироваться к ней. Однако у растительноядных 
насекомых (фитофагов), столкнувшихся с подобными растения- 
ми, в результате отбора появляются рекомбинантные и мутант- 
ные формы, которые могут внедряться в эту новую адаптивную 
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зону. Здесь они будут свободно развиваться благодаря отсут- 
ствию конкуренции за пищу со стороны других форм. Таким 
образом, разнообразие растений может привести к разнообра- 
зию травоядных животных, но может иметь место и обратное 
явление». 

После опубликования обзора Эрлиха и Равена началось 
очень интенсивное исследование роли таких соединений, как 
алкалоиды, терпеноиды и флавоноиды, в коэволюции растений 
и травоядных насекомых. По этой проблеме появился ряд серь- 
езных обзоров (Ре{Шег, 1972; Ееепу, 1975; Егаепке, 1969; 
Меезе, 1973; Зспооппоуеп, 1968, 1972). Следует отметить, что 
все еще есть исследователи, которые отрицают функциональ- 
ную значимость вторичных соединений (Мо{ез, 1973) или 
пренебрегают имеющимися доказательствами (Соод\т, Мег- 
сег, 1972). 

Теория, касающаяся роли вторичных соединений, основыва- 
ется на разнообразных наблюдениях. Ниже рассмотрены ее 
семь основных положений. 

1) Теория объясняет существование огромного разнообразия 
в трех областях биологии — среди покрытосеменных растений, 
в царстве насекомых и в химии вторичных соединений. В на- 
стоящее время известно более четверти миллиона видов покры- 
тосеменных. Установленное число видов насекомых варьирует 
от 0,5 до 2 млн.; только Гер1Чор{ега составляют 15000 видов. 
Наконец, число вторичных соединений с установленной струк- 
турой достигает примерно 30000; из них охарактеризовано по 
крайней мере 6000 алкалоидов и 10000 терпеноидов. Значитель- 
но большее количество структурных единиц еще не идентифи- 
цировано у растений, пока не обследованных или не подвер- 
гавшихся химическому анализу. 

2) Теория объясняет, почему, несмотря на огромный разру- 
шительный потенциал (Ееепу, 1975), травоядные насекомые не 
могут нарушить доминирующее положение на Земле зеленых 
растений. Очевидно, высшие растения имеют эффективные сред- 
ства защиты от насекомых. 

3) Большинство растительноядных насекомых хорошо раз- 
личают растения в отношении их пригодности для питания, и 
многие из них кормятся на небольшом числе родственных ви- 
дов, принадлежащих к одному роду, трибе или семейству. 

4) Разные растения, которые служат хозяином для данного 
насекомого, могут содержать сходные вторичные вещества, но 
сильно различаться по морфологии и анатомии. 

5) Многие вторичные соединения токсичны для насекомых. 
Это относится не только к алкалоидам, но также к терпеноидам 
и гетероциклическим соединениям, содержащим кислород в цик- 
ле (гл. 3). 
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6) Решение одной и той же экологической проблемы борьбы 
с нападающим животным может быть достигнуто растениями 
различными путями, т. е. растения при этом используют хими- 
ческую мимикрию. Например, отпугивающий горький вкус у 
растения может появляться в результате синтеза самых разных 
веществ: алкалоида (хинина), сапонина, сердечного гликозида, 
тритерпеноида (кукурбитацина), сесквитерпенового лактона 
(лактопикрина) или гликозида флаванона (нарингина). 

7) Среди покрытосеменных существует тенденция накапли- 
вать по крайней мере одно из вторичных соединений в высокой 
концентрации, т. е. они синтезируют это соединение в количест- 
ве, достаточном, чтобы контролировать нападение насекомых. 
Растение обычно содержит либо алкалоид, либо флавоноид, ли- 
бо терпеноид; редко удается найти растение, богатое вторичны- 
ми соединениями разных классов. 

В любой теории, рассматривающей значительный отрезок 
времени эволюции покрытосеменных до наших дней (135 млн. 
лет), большая роль отводится данным, собранным путем наблю- 
дений. Однако, как и в случае теории эволюции Дарвина, мож- 
но найти форму эксперимента с современными растениями и 
насекомыми, позволяющую проверить идею их коэволюции. 
Существуют между тем и специфические проблемы, связанные 
с проверкой этой теории, возникшей умозрительно при объясне- 
нии доступных нам данных. Так, токсичность вторичных соеди- 
нений может быть замаскированной, неполной или не поддаю- 
щейся точному измерению. Для того чтобы выполнять свою эко- 
логическую функцию, вторичное вещество должно лишь незначи- 
тельно уменьшать приспособленность насекомого. Или же оно 
должно вызывать гормональные нарушения у насекомого 
(гл. 4). 

При исследовании вторичных соединений необходимо отли- 
чать: их роль во взаимодействии с насекомыми от другой воз- 
можной экологической роли. Например, вторичное соединение 
может включаться во взаимодействие растение — растение 
(гл. 8 и 9). Обычно довольно сложно определить, какая из мно- 
гих родственных структур, присутствующих в данном растении, 
проявила активность в ходе коэволюции. Многие вещества, най- 
денные в растениях в следовых количествах, могут быть проме- 
жуточными продуктами метаболизма, не обладающими функ- 
циональной активностью. Наконец, существуют значительные 
трудности при проведении биотестов. Многие насекомые, явля- 
ющиеся олиго- или монофагами, неохотно поедают необычную 
для них пищу, и в связи с этим могут возникать трудности при 
испытании изолированных из растений фракций. Некоторые на- 
секомые гибнут от голода, но не приспосабливаются к корму, 
в котором нет обычного для них пищевого стимулятора. Это 
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происходит, например, с гусеницами бабочки-капустницы, живу- 
щей на крестоцветных (с. 156). 

В этой главе мы кратко остановимся на биохимических осно- 
вах выбора насекомыми определенной пищи и рассмотрим не- 
сколько специально подобранных примеров, когда вторичные 
соединения действуют как аттрактанты или детерренты на опре- 
деленных насекомых. Вопрос о предпочтении определенных пи- 
щевых веществ высшими животными, основанном на сходных 
биохимических принципах, будет рассмотрен в следующей главе. 


|. Биохимические основы выбора растений 
насекомыми 


1. Коэволюционные аспекты 


Выбор современными насекомыми растений для питания сле- 
дует рассматривать как часть общего эволюционного процесса. 
Положение, сложившееся сегодня, определено эволюционными 
силами, действовавшими в прошлом. Взаимодействие между ра- 
стениями и насекомыми — динамическая система, подвергаю- 
щаяся постоянным вариациям и изменениям. Очевидно, в каж- 
дом случае или растение, или насекомое получает преимущест- 
во. Однако партнеры взаимодействия растение — насекомое 
приспосабливаются к изменению условий различными способа- 
ми. Во взаимодействии участвуют факторы окружающей среды 
(т.е. климат, болезни и т. п.). 


Факторь/ окружающей 
среоь/ 


Защита 


уеслое 
растение О насекомое 
бзвимобействие 


ападение 


Растения, которые служат источником пищи для насекомых 
(а это относится практически ко всем видам покрытосеменных), 
выработали механизм защиты от чрезмерного поедания. Это 
достигается различными путями. Морфологические изменения в 
ответ на поедание травоядными состоят в вооружении наиболее 
привлекательных и легкодоступных частей растения шипами, 
колючками или жгучими волосками. Другой способ избежать 
поедания, угрожающего жизни вида, заключается в перенесении 
растений с помощью семян в новые районы обитания. Напри- 


10* 
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мер, при этом часто бывает достаточно переселения растения с 
материка на близлежащий остров. 

Несомненно, наиболее существенный способ защиты расте- 
ние создает путем «химического вооружения». При изменении 
состава химических компонентов листа может происходить эф- 
фективное и резкое снижение степени поедания растения насе- 
комыми. Это достигается в результате уменьшения съедобности 
и питательной ценности листьев или, что более действенно, 
появления в тканях листа токсинов и веществ с неприятным 
вкусом или отвратительным запахом. 

В ходе динамического взаимодействия насекомые выработа- 
ли способы преодолевать защитные меры растений. Так как 
насекомые — высокоспециализированные организмы, у них су- 
ществует большее разнообразие ответных реакций. Они могут 
адаптироваться биохимически и анатомически к новым источ- 
никам растительной пищи. Они могут выработать новые привыч- 
ки при добывании пищи и развить новые вкусовые привязан- 
ности. В отличие от растений они обладают подвижностью и 
способны перемещаться на новые пастбища, если сталкиваются 
с неприятными или несъедобными видами. Наконец, у них бы- 
стро возникают системы детоксикации, и они могут нейтрализо- 
вать потенциальный токсин таким образом, что он не препятст- 
вует больше поеданию растения. Детоксикация обычно заклю- 
чается в химической модификации  токсина т \у\о0, его 
превращении в нетоксичный конъюгат или аккумулировании в 
специальных запасных тканях насекомого. 


2. Химические вещества растений как средство защиты 


Как было уже отмечено в гл. 3, химическая защита растений 
по существу состоит в синтезе разнообразных вторичных мета- 
болитов. Эти соединения могут иметь самую различную струк- 
туру. Например, чтобы оказывать токсическое действие на насе- 
комых, растение может синтезировать различные вторичные 
соединения: алкалоиды, терпеноиды или флавоноиды. Часто в 
растении синтезируется смесь близкородственных веществ одно- 
го класса и, вероятно, существует синергизм, когда одно из них 
усиливает действие другого вторичного соединения как пищево- 
го детеррента. 

Чтобы предотвратить нападение насекомых, нет необходи- 
мости образования в растении высокотоксичного для насекомых 
соединения. Достаточно, если в растении содержится вещество, 
неприятное или невкусное для них. Существенное препятствие 
для поедания насекомыми возникает также при снижении пита- 
тельной ценности растения. Очевидно, синтез некоторых вторич- 
ных соединений, особенно таннинов, действует на поведение на- 
секомых именно таким образом. 
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Для обозначения веществ, определяющих пищевое поведение 
насекомых, широко применяют два термина: химические аттрак- 
танты (или Пищевые стимуляторы) и химические репелленты 
(или токсины). Непосвященных может смутить, что соединения 
одного типа рассматриваются в литературе как аттрактанты для 
одного насекомого и репелленты — для другого. Это кажущееся 
противоречие можно понять, только учитывая эволюционный 
аспект. Несомненно, что любое химическое соединение, вклю- 
чающееся во взаимодействие насекомое — растение, играет за- 
щитную роль независимо от того, служит ли оно репеллентом 
или аттрактантом в данном конкретном случае. 

Гипотеза состоит в том, что все химические соединения, 
влияющие на насекомых (и других животных), были синтезиро- 
ваны (и продолжают синтезироваться) в растениях как общее 
средство защиты от поедания животными. При такой ситуации, 
если один из видов насекомых вырабатывает средство детокси- 
кации репеллента (или токсина), он начинает поедать пред- 
почтительно это растение, так как репеллент больше не вреден 
для него. Однако это же соединение эффективно предотвращает 
поедание растения другими организмами. Поэтому насекомые, 
выработавшие антитоксин, получают огромное преимущество, 
не встречая конкуренции за пищу со стороны других видов. 

Для преуспевшего насекомого токсин благодаря его запаху 
и вкусу становится сигналом, привлекающим его к предпочи- 
таемому растению-хозяину. Таким образом вещество становится 
аттрактантом, так как оно прочно ассоциировано с этим расте- 
нием. В некоторых случаях зависимость насекомого от аттрак- 
танта развивается до такой степени, что последний становится 
незаменимым стимулятором для насекомого. Более того, по- 
добный аттрактант может представлять даже опасность для на- 
секомого, так как зависимость бывает настолько велика, что 
насекомое оказывается как бы ‹пойманным на удочку» и не мо- 
жет существовать на корме, лишенном этого соединения. В ко- 
нечном счете размер и процветание популяции насекомых самым 
прямым образом регулируется доступностью растения-хозяина, 
необходимого для питания. 

Подводя итоги, можно сказать, что любое химическое соеди- 
нение, влияющее на питание насекомых, исходно служит сред- 
ством защиты растения от нападения насекомых и, даже если 
оно играет обратную роль, будучи аттрактантом для одного 
из видов насекомых, все еще может таить в себе опасность для 
преуспевшего «хищника». 


3. Требования насекомых к пище 


Ответные реакции насекомых на растительный мир отлича- 
ются огромным разнообразием. Насекомые, пищей которым слу- 


150 Глава 5 


жат другие насекомые, несомненно, не зависят от химических 
особенностей растений, однако большинство насекомых травояд- 
ны и могут выбирать необходимые им растения благодаря спо- 
собности чувствовать и ощущать. Эту обширную группу насеко- 
мых можно разделить на полифагов, олигофагов и монофагов. 

Насекомые-полифаги могут поедать любое растение, с кото- 
рым они сталкиваются. К этой категории относится саранча. 
Однако даже у этого вреднейшего насекомого можно обнару- 
жить некоторые привычки, связанные с дифференцированием 
пищи (СВартап, 1976). Другая группа, использующая очень 
разнообразные растения для питания, — муравьи-листорезы 
(с. 168). Хризантемная моль-минер (РАуютуга аЁсоги$) — 
еще одно всеядное насекомое, питающееся вопреки его назва- 
нию более чем 100 видами растений помимо хризантемы. 

Вероятно, большинство травоядных насекомых составляют 
олигофаги, которые могут поедать сравнительно небольшое чис- 
ло близкородственных видов растений, принадлежащих к неболь- 
шому числу родов или семейств. Они руководствуются при вы- 
боре пищи не только питательной полноценностью растения, но 
и другими факторами. Среди многих примеров здесь можно 
отметить бабочек-данаид (с. 108), которые кормятся почти иск- 
лючительно на растениях сем. Аросупасеае и Азертадасеае. 
Большинство тлей — олигофаги, обычно поедающие растения 
одного рода или одного семейства (уап Ет4еп, 1972). Большая 
часть других насекомых-вредителей — также олигофаги, напри- 
мер дубовая листовертка и различные сосновые короеды. 

Наконец, существуют насекомые-монофаги, которые кормятся 
на растениях одного вида. Наиболее известный пример — туто- 
вый шелкопряд (Вотыих тог!), который питается листьями шел- 
ковицы Могиз шрта. Некоторые олигофаги в районах с обеднен- 
ной флорой иногда вынужденно становятся монофагами. Выжи- 
вание ряда бабочек английской фауны зависит от определен- 
ных видов растений-хозяев, доступных им. Махаон РарШо 
тасйаоп питается в Англии только зонтичным растением Реи- 
седапит раз ге, хотя в других европейских странах он может 
жить на некоторых родственных зонтичных растениях. Тесную 
зависимость Гер!аорега от предпочитаемых ими растений- 
хозяев отлично иллюстрирует книга Менселла и Ньюмена (Мап- 
зе], Ме\утап, 1968) об английских бабочках, в которой изобра- 
жение каждого насекомого дано на фоне одного из характерных 
для него растений-хозяев. 

В прошлом немало спорили, определяется ли пищевое пове- 
дение насекомых питательными достоинствами растений или 
только реакцией на вредно действующие вещества в листьях и 
других тканях. В настоящее время общепризнано, что выбор 
растений обусловлен как пищевой ценностью, так и другими 
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химическими факторами. Относительное значение питательной 
ценности или вторичных соединений зависит от природы насе- 
комого. Однако обычно определяющим фактором служат вто- 
ричные соединения, так как по питательной ценности растения 
различаются не очень сильно. Первичные биохимические про- 
цессы в листьях практически одинаковы у всех зеленых расте- 
ний и, следовательно, относительное содержание сахаров, липи- 
дов, полисахаридов, аминокислот и белков также очень сходно. 
В то же время физиологические процессы, например старение, 
могут оказывать большее влияние на питательную ценность, чем 
какие-либо другие факторы. В опытах по изучению питания на- 
секомых практически не получено конкретных данных, под- 
тверждающих, что насекомые избегают поедать некоторые рас- 
тения в связи с их питательной неполноценностью (уап Етдеп, 
1973). 

Нельзя утверждать, что питательные достоинства никогда 
не оказывают существенного влияния на поедание растений на- 
секомыми. Лимитирующим фактором часто бывает содержание 
азота, так как общий его уровень относительно низок (среднее 
содержание белка в листьях только 13%) и концентрация силь- 
но зависит от возраста растений. Таким образом, доступность 
азота может определять скорость роста и степень размножения 
популяции насекомых (МсМей, Зои{И\моо4, 1978). 

Главной вкусовой ответной реакцией насекомых является 
реакция на сладость, а наличие свободных сахаров, всегда при- 
сутствующих в тканях листа, — это основное требование, предъ- 
являемое к пище. Важно также, чтобы пища удовлетворяла по- 
требности насекомых в азоте (белки или свободные аминокисло- 
ты), витаминах, фосфолипидах и микроэлементах. Наконец, су- 
ществует потребность в стеролах, что было уже рассмотрено в 
гл. 4 в связи с метаморфозом насекомых. 


Ш. Вторичные вещества как пищевые аттрактанты 


1. Общие сведения 


Вторичные вещества как пищевые стимуляторы ‚для насеко- 
мых изучались очень интенсивно, и в настоящее время известен 
широкий круг веществ различной структуры, участвующих во 
взаимоотношениях растений и насекомых. Несколько примеров 
из оригинальных статей представлено в табл. 5.1. Другие при- 
меры рассмотрены в обзорах Детье (Ре{Шег, 1972) и Шунховена 
(5сПооппоуеп, 1968, 1972). 

Можно отметить три общих положения. Во-первых, во взаи- 
модействии растений и животных участвуют вторичные вещест- 
ва почти всех классов. В таблице рассмотрены вещества по 
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Таблица 5.1. Вторичные вещества растений как пищевые аттрактанты 


Классы и виды Химические 
насекомых Растение-хозяин аттрактанты Источник данных 
Тли 
Вгешсогупе 6газя-| Вгазяса сатрез{т1$| Глюкозиналаты: уап Етдеп, 1972 
сае (капуста) синигрин 
Асуйгоярйоп Заготатпиз$  $со-|Алкалоид: спарте-| ЗтИВ, 1966 
5райй райи$ (ракит-| ин 
ник) 
Жуки 
Аваз10{е$ зр. АЦегпап ега рйу!-| Флавон: б-меток-| 71е]5Ке е{ а|., 1972 
[охего4е$ силутеолин-7- 
рамнозид 
Длабгонса ипаест-| СИгиЦи$ — 1апа$|Тритерпеноиды: СпатЪ!15$, Лопез, 
рипа (дыня) кукурбитацины 1966 
ЗсоШиз тейЙегга-|Ргипиз$ зрр. Флавоноиды: так-|[.еуу е# а|., 1974 
пеи$ сифолин,  пино- 
цембрин, дигид- 
рокемферол 
$. титан (Лти5 еигореа| Флавоноид: кате-| ОозКоёН её а|., 
(вяз) ХИН-7-КСИЛоЗИД 1973 
Тритерпеноид: 
лупеилцеротат 
Бабочки 
РарШо а]ах Роешсшит ошваге|Эфирные — масла: | Ое{Шег, 1941 
(укроп) разные 
Руегг$ огазясае Вгазяса  сатре${-|Глюкозинолат: си-| Зспоопроуеп, 1968 
5$ (капуста) нигрин 
Моли 
ВотВу; той Могиз шота (шел-| Флавононды и Нататига её а|., 
ковица) эфирные масла| 1962 
(табл. 5.2) 
Сегаютца сарае! Сара зрр. Иридоидные  гли-| Мауег,  Ргаепке], 
козиды: разные| 1963 
Зеггойез раг{а Рарреа сареп$15 Квебрахитол Не\зИ{{ её а|., 1969 
Долгоносики 
эйоща суйпапсо!-| МеШо!и5 аа Кумарин АКезоп её а1|., 1960 
[5 


крайней мере восьми различных типов. Во-вторых, особенно вы- 
деляются токсичные вещества и репелленты, например горькие 
кукурбитацины, ядовитый алкалоид спартеин, острый алил- 
изотиоцианат горчичного масла и т. п. В-третьих, в большинстве 
случаев в качестве пищевого аттрактанта действует не одно ве- 
щество; число активных компонентов может достигать, напри- 
мер, четырнадцати, как при питании бражника катальпового. 
Некоторые из отмеченных выше особенностей будут в даль- 
нейшем рассмотрены более подробно в связи со спецификой 
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взаимодействия растение — насекомое. Особое внимание будет 
уделено тутовому шелкопряду, бабочке-капустнице и капустной 
тле, так как они наиболее изучены, и многие выявленные у них 
реакции поведения, несомненно, свойственны и другим насе- 
КОМЫМ. 


2. Взаимодействие тутовый шелкопряд — шелковица 


Благодаря способности вырабатывать ценную шелковую нить 
тутовый шелкопряд (ВотЫИх тот!) стал одним из наиболее по- 
лезных насекомых для человечества. В связи с этим на изуче- 
ние его поведения и питания было затрачено больше времени 
и усилий, чем на изучение любого другого насекомого. С науч- 
ной точки зрения представляет интерес тот факт, что шелко- 
пряд питается исключительно листьями черной и белой шелко- 
виц, Могиз шота и М. аа. В результате опытов, проведенных 
Хамамура (Нататига её а|., 1962), было выяснено, что эта 
крайняя специфичность поведения определяется рядом веществ, 
содержащихся в листьях. Эти вещества можно разделить на три 
группы: обонятельные аттрактанты, «факторы кусания» и «фак- 
торы проглатывания» (табл. 5.2). Каждая группа играет особую 
роль в пищевой реакции насекомых. В то время как некоторые 
из перечисленных соединений присутствуют во всех растениях, 
другие представляют вторичные компоненты, характерные толь- 
ко для растения-хозяина. 

Обонятельные аттрактанты листьев шелковицы представляют 
собой смесь монотерпенов, которые оказывают первичное дейст- 
вие, привлекая гусениц насекомых благодаря: способности пос- 
ледних воспринимать запах. Было показано, что гусеницы Вот- 
ух начинают чувствовать эти монотерпены, когда они находят- 
ся не дальше 3 см от листа; на этом расстоянии их чувство обо- 


Таблица 5.2. Химические вещества листьев шелковицы, связанные с питанием 
тутового шелкопряда 


Аттрактанты Факторы кусания Факторы проглатывания 
Эфирные масла: Флавоноиды: Неорганические 
элементы: 
Цитраль Изокверцитрин Силикаты 
Терпинилацетат Морин Фосфаты 
«`Линалилацетат Терпеноиды: Компоненты — клеточной 
стенки: 
«Линалол Ситостерол Целлюлоза 
8/»-Гексенол Сахара: 
Сахароза 
Инозитол 


———А.——д0дШщ а 
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няния проявляется сравнительно остро. Значение запаха как 
аттрактанта можно продемонстрировать, удалив хирургическим 
путем ротовые хеморецепторы насекомого. После их удаления 
насекомые сразу же теряют способность различать растения и 
начинают грызть почти любое растение, предложенное им. 

Вторая группа соединений, определяющих питание тутового 
шелкопряда, относится к факторам кусания (табл. 5.2). Три 
из входящих сюда соединений — сахароза, инозитол и ситосте- 
рол — представляют незаменимые компоненты их рациона и для 
большинства насекомых играют роль пищевых стимуляторов. 
Два других соединения — морин и изокверцитрин — распростра- 
нены не так широко и, очевидно, выполняют другие функции, 
не являясь существенными составляющими рациона. Эти два со- 
единения наряду с эфирными маслами листьев составляют ос- 
нову аттрактанта, привлекающего тутового шелкопряда к прел- 
почитаемому им источнику пищи. В то время как один из этих 
флавоноидов, изокверцитрин (или кверцитин-3-глюкозид), до- 
вольно часто встречается в листьях покрытосеменных, другой, 
морин, обнаруживается почти исключительно в шелковице. 

В силу своих структурных особенностей эти два соединения, 
очевидно, абсолютно необходимы насекомым; если их заменить 
в рационе на близкородственные ссединения, то у насекомых 
исчезает пищевая реакция. Так, если кверцитин-3-глюкозид за- 
менить 3-рамнозидом или 3-рутинозидом (рис. 5.1), включается 
рецептор, чувствительный к репеллентам, и насекомое отказыва- 
ется есть. Заслуживает внимания тот факт, что такое сильное 
воздействие на поведение насекомых вызывает простое замеще- 
ние в флавоноиде одного сахара (рамноза) на другой (глюко- 
за). Известны и другие примеры, когда изменение природы за- 
мещающего сахара резко изменяет пищевые достоинства флаво- 
ноида (Ного\ 7, 1964). Обращение вкусовых свойств можно 
видеть и на примере других простых молекул. Так, аминокисло- 
та [.-аланин СНзСН(МН.)СО.Н представляет собой стимулятор 
питания для кукурузного мотылька; в то же время структурно 
близкий ей изомер В-аланин МН2СН.СН.СО.Н является детер- 
рентом (Веск, 1960). 

Конечная стадия питания тутового шелкопряда состоит в 
проглатывании пищи, и на этой стадии необходимые стимулы 
насекомое получает от довольно обычных соединений, таких, как 
целлюлоза, в большом количестве содержащаяся в клеточных 
стенках растения, а также минеральные элементы, силикаты и 
фосфаты. Эти вещества поставляют «массу», необходимую для 
пищеварительного тракта насекомых и подобную «грубым кор- 
мам», обязательно присутствующим в рационе млекопитающих. 

Монофагия, проявляемая тутовым шелкопрядом при питании 
листьями шелковицы, косвенно свидетельствует о том, что боль- 
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шинство других растений и, следовательно, их вторичные соеди- 
нения вредны для этого насекомого. Убедительная иллюстрация 
чувствительности тутового шелкопряда к таким вторичным 
соединениям была недавно продемонстрирована в опытах Джон- 


ОН 
| 
р г. 
о то-ймю 
НО О 
Изокдерцитрин 


(Вотдулх тоги) 


ОН 
Лон 
Рам-О 77 хи ыы 
| 
СН, вы 
НО О 


б- Метоксилутеслия - 
7’ рамнозид //994а5сёе5) 


о 


НО О 


Морин 
(Вотвут огЕ) 


ОН 
Ион 
| 
| | 
г о. 
НО 


хатехгин - 7- ксилози9 
(осо Еи$ ПШИЗЕГа 145) 


К 
Ой 
|| 
| 
но. о я в 
ОН хо ра 
но оО но О 


Пиноцеморин 


Дигисрокемферол (К =Н) ‹ 
(560/15 театеггапеи$) 


таксифолин (В =ОН) 
(5сои1и5 театеггатпеиу) 
Глю — глюкоза, 


Флавоноиды — пищевые аттрактанты насекомых. 
Рам — рамноза, Кси — ксилоза. 


Рис. 5.1. 


са и сотр. (Лопез её а|., 1981). Они показали, что 2-фуральдегид, 
одно из летучих соединений кипариса болотного (Тахойит 45- 
Испит), ингибирует рост и токсичен в концентрации всего лишь 
1 ч. на млн. Это открытие хорошо объясняет наблюдавшийся в 
ХУП! столетии крах шелковой промышленности, которую аме- 
риканские колонисты пытались развивать в штате Джорджия. 
Производство шелка шло удовлетворительно, пока гусеницы не 
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были перенесены в новые червоводни, построенные из древеси- 
ны болотного кипариса. После этого производство пришло в 
упадок, из которого оно уже не смогло выйти. 

Ингибирование роста гусениц тутового шелкопряда, вызван- 
ное 2-фуральдегидом в такой низкой концентрации, очевидно, 
хотя бы отчасти определяется непрямым действием кишечной 
микрофлоры. Известно, что 2-фуральдегид обладает высокой 
бактерицидной активностью. Ингибирование роста насекомых 
в данном случае вызвано уменьшением вклада микроорганиз- 
мов в питание и пищеварение. Такое же явление наблюдали и 
У других насекомых, следовательно, при оценке детеррентного 
действия веществ растительного происхождения на питание на- 
секомых необходимо учитывать роль эндосимбиотической микро- 
флоры (см. также разд. [У). 


3. Глюкозинолаты крестоцветных как пищевые аттрактанты 


Возможность превращения репеллента в аттрактант лучше 
всего доказана на примере поведения насекомых — вредителей 
крестоцветных. Особенно детально изучены бабочка-капустница 
(Р1ет5 фтазхсае), капустная тля (Втешсогупе фгазясае) и 
блошка РАйуПогеа зр. Закономерности, установленные для этих 
насекомых, очевидно, верны и для других вредителей семейства 
крестоцветных. 

У этих насекомых репеллентами, роль которых изменилась 
на противоположную, являются горчичные масла с острым за- 
пахом. Летучие масла присутствуют в растениях в связанной 
форме в виде тиоглюкозидов (названных глюкозинолатами) и 
освобождаются в результате ферментативной реакции под дей- 
ствием фермента мирозиназы, который присутствует в листьях 
крестоцветных наряду с глюкозидами. У крестоцветных обнару- 
жен целый ряд глюкозинолатов; один из наиболее изученных 
среди них — преобладающий в капусте синигрин. В результате 
гидролиза и химической перегруппировки синигрина, согласно 
реакции, изображенной на рис. 5.2, выделяется горчичное мас- 


ло — аллилизотиоцианат. Как минорные компоненты в этой 
реакции образуются тиоцианат и нитрил. 
Аллилизотиоцианат — острое, с едким вкусом действующее 


начало горчицы — является репеллентом для большинства жи- 
вотных, хотя в малом количестве используется человеком как 
приправа к пище. Это соединение не просто репеллент, но и 
токсичное вещество, что было продемонстрировано Эриксоном 
и Фини (Ег!сКзоп, Ееепу, 1974). Так как насекомые обычно от- 
казываются поедать синигрин, эти авторы давали его гусени- 
цам парусника (РарШо роухепез) путем инфильтрации в одно 
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из привычных для этих бабочек растений, а именно сельдерей, 
в виде 0,1 %-ного раствора (в расчете на сухой вес листа). При 
этом концентрация синигрина в сельдерее стала примерно та- 
кой же, как в крестоцветных, и этого оказалось достаточно, что- 
бы вызвать 100%-ную смертность гусениц. Авторы пришли к 
выводу, что в растениях капусты синигрин выполняет функцию 
защиты от насекомых, обычно не использующих в пищу расте- 
ния этого семейства. 

Тот же синигрин может играть роль положительного стимула 
питания для бабочки-капустницы и капустной тли, что показано 
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Рис. 5.2. Ферментативное выделение аллилизотиоцианата из синигрина. 


в ряде опытов (Ре Шег, 1972). Так, гусеницы бабочки-капустни- 
цы можно содержать на искусственно приготовленном корме, 
если в него входит горчичное масло (или глюкозинолаты). Гу- 
сеницы могут расти и на корме без горчичного масла, если 
начать давать его сразу же после вылупления. Однако даже в 
этом случае добавка глюкозинолатов немедленно увеличивает 
потребление пищи на 20%. Зависимость гусеницы от этого сти- 
мулятора питания убедительнее всего показана в опытах с на- 
секомыми, с самого начала кормящимися на листьях капусты. 
Если таких гусениц перевести на искусственно приготовленный 
корм без синигрина, они отказываются есть и погибают, но 
не принимают корм, в котором нет вещества, ставшего для них 
незаменимым аттрактантом. Значение синигрина для Р{ет5 
ргаззсае показано на особях, находящихся на других стадиях 
жизненного цикла. Например, для взрослых самок это же ве- 
щество служит стимулятором откладывания яиц. Его эффектив- 
ность была продемонстрирована в опытах, в которых бабочки 
откладывали яйца на кусок фильтровальной бумаги, предвари-. 
тельно погруженный в раствор синигрина. 

Капустную тлю также привлекает в капусте синигрин. Хотя 
тля очень специфично приспособлена к крестоцветным, ее мож- 
но заставить питаться другими растениями, например бобами 
Уса |афа, если ввести в их листья раствор синигрина. Факторы 
из листьев капусты, контролирующие питание тлей, были изуче- 
ны ван Эмденом (уап Етдеп, 1972). Он пришел к выводу, что 
контроль за поведением тлей осуществляется преимущественно 
с помощью двух факторов — концентрации синигрина и соотно- 
шения свободных аминокислот в листьях. 
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Синигрин привлекает тлей к растению-хозяину, когда они 
начинают захватывать новые места обитания. Они садятся на 
любое растение, погружают в него свой сосущий стилет и, если 
не находят синигрина, немедленно улетают прочь в поисках 
незаменимого стимулятора. Опустившись на растение-хозяина, 
они ищут наиболее подходящий для питания участок, также ру- 
ководствуясь наличием синигрина. Молодые листья капусты от- 
личаются очень высоким содержанием синигрина, настолько вы- 
соким, что тли избегают питаться этими тканями. Они предпо- 
читают поедать взрослые листья со средним содержанием си- 
нигрина, тогда как стареющих растений избегают. В последнем 
случае они улетают не из-за низкого содержания синигрина, а 
из-за измененного соотношения аминокислот, в особенности из- 
за того, что в более старых листьях содержится ищег аПа повы- 
шенное количество \-аминомасляной кислоты. Изменение со- 
‘держания этой и других аминокислот, очевидно, улавливается 
тлями. 

Таким образом, тли обладают высокой чувствительностью к 
химическому составу растений: к стимулятору питания, его кон- 
центрации и составу питательных веществ, особенно к соотно- 
шению аминокислот. Определение ван Эмдена (уап Етфдеп, 
1972): «тли — настоящие фитохимики» — очень точно характе- 
ризует этих разборчивых в еде насекомых. 

Глюкозинолаты служат стимуляторами питания и для дру- 
гих насекомых, паразитирующих на крестоцветных. При этом 
почти все они оказывают предпочтение определенным видам это- 
го семейства, а некоторые даже являются монофагами. Следова- 
тельно, должны быть и другие факторы, определяющие выбор. 
растения. Частично за это ответственны глюкозинолаты, которые 
различаются у растений в пределах семейства. Однако в настоя- 
щее время убедительно показано, что и другие вторичные соеди- 
нения крестоцветных оказывают влияние на выбор предпочи- 
таемой пищи. Кроме того, может происходить взаимодействие 
глюкозинолатов с другими стимуляторами питания или с вред- 
ными веществами, а именно с детеррентами. И то, и другое хо- 
рошо показано в недавно проведенных спытах с листоедами 
рода РАуПоге@а, которые кормятся на крестоцветных и часто 
являются вредителями сельскохозяйственных растений. 

Первая из упомянутых ситуаций наблюдается у монофага, 
листоеда РйуПогеа агтогасеа, который кормится только на 
растениях хрена Агтогаса гизИсапа. Выбор пищи этими жука- 
ми, очевидно, контролируется с помощью общего стимулятора, 
синигрина, и двух специфических для вида стимуляторов — 
гликозидов флавонолов кемферола и кверцетин-3-ксилозилга- 
лактозида (М№е]5еп е{ а|., 1979). В детерминировании питания 
важная роль скорее всего принадлежит дисахариду, так как 
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другие гликозиды этих же флавонолов представляют собой ме- 
нее эффективные стимуляторы. Сходные результаты были по- 
лучены при изучении действия на пищевое поведение гусениц 
Вот @_х тот различных гликозидов флавонолов (см. предыду- 
щий раздел). Эти 3-ксилозилгалактозиды, очевидно, специфич- 
ны для хрена; они не обнаружены ни в одном из родственных 
крестоцветных, которых можно было бы рассматривать как по- 
тенциальных растений-хозяев. Эффективность этих стимулято- 
ров была подтверждена в лабораторных опытах, когда при сме- 
шивании их с синигрином наблюдали синергизм в их действии 
на Р. агтогасеа. 

Вторая ситуация наблюдалась у олигсфага РАуПогаа пето- 
гит, который охотно кормится на редисе и репе, но избегает 
поедать листья /6ег{$ атага. Это не удивительно, и отказ, веро- 
ятно, связан с наличием у этого растения ингибиторов питания, 
идентифицированных как кукурбитацины (М№е]зеп е{ а1|., 1977). 
Кукурбитацины известны как токсины с горьким вкусом, часто 
встречающиеся в семействе тыквенных (СисигЬЦасеае), но очень 
редко —у крестоцветных. Для насекомых, которые кормятся на 
тыквенных, они служат пищевыми аттрактантами (см. 
разд. [\.3). Несомненно, что кукурбитацины СисигЬКасеае и 
глюкозинолаты Сигс|егае выполняют одинаковую функцию: 
они представляют собой ингибиторы для неадаптированных ви- 
дов насекомых и стимуляторы — для адаптированных. Виды рас- 
тений любого из этих семейств, содержащие оба токсина, на- 
пример /фегт5 атага, получают таким образом то преимущест- 
во, что они избегают нападения адаптированных видов насеко- 
МЫХ. 

Можно было предположить, что другие крестоцветные «заим- 
ствуют» ингибиторы питания из растений других семейств по- 
крытосеменных. Действительно, сердечные гликозиды — специ- 
фические токсины с горьким вкусом, характерные для сем. 
Азс]ер!адасеае и Аросупасеае (гл. 3), — были найдены у двух 
родов крестоцветных, СШегатйи$ и Егутит. Показано, что 
жуки видов Р. ипашаю и Р. егазИста отказываются кормить- 
ся на этих растениях из-за присутствия в их тканях сердечных 
гликозидов (№е]зеп, 1978). Однако защитное действие этих ин- 
гибиторов ограничено. Р. петогит, отказывающаяся поедать 
Гет5 атага (см. выше), охотно кормится на Сйегапи$ и в ла- 
бораторных, и в полевых условиях. Это сложное взаимодействие 
между блошками и их растениями-хозяевами вызывает в памя- 
ти старый афоризм: «опе тап’5 теа| 1$ апо{Пег тап’$ ро!50п» 
(т. е. что для одного хорошо, для другого плохо). Лучше всего 
подвести итог сказанному следующим образом: хотя все листое- 
ды с удовольствием используют горчицу для питания, они очень 
точно отличают одни горькие вещества от других. 
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4. Другие пищевые аттрактанты 


Как мы уже говорили, главными аттрактантами для тутово- 
го шелкопряда являются эфирные масла и флавоноиды, а для 
бабочки-капустницы и капустной тли — глюкозинолат синигрин. 
Это не исключительные случаи; практически любому вторично- 
му соединению (табл. 5.1) предназначена роль стимулятора 
питания в определенном взаимодействии растение — насекомое. 
Так, ядовитый алкалоид спартеин действует как стимулятор при 
кормлении тлей на 5аготатлпи$ зсорапиз. Тли умеют выиски- 
вать на растении место для кормления с наиболее высокой кон- 
центрацией спартеина. Так, они начинают поедать весной моло- 
дые побеги и в течение лета, по мере прохождения растением 
жизненного цикла, перемещаются на цветочные почки и на струч- 
ки в соответствии с содержанием спартеина (5шЦВ, 1966). 
В этом случае также (см. выше, с. 157) оказалось возможным 
перевести тлей на питание растением Уса [афа путем введения 
в его листья раствора спартеина. 

Эфирные масла, действующие как стимуляторы через органы 
обоняния тутового шелкопряда, кормящегося на листьях шелко- 
вицы, возможно, выполняют ту же роль для многих других на- 
секомых-олигофагов при их приближении к излюбленному рас- 
тению-хозяину. Опыты с гусеницами махаона, которые кормят- 
ся исключительно на представителях семейства зонтичных, пока- 
зали, что они очень чувствительны по крайней мере к восьми 
различным компонентам эфирных масел зонтичных. Помимо 
моно- и сесквитерпенов эфирные масла зонтичных часто содер- 
жат ароматические фенилпропаноиды, которые так же летучи 
и физиологически активны. Несомненно, эти фенилпропаноиды 
(рис. 5.3) выполняют определенные функции как пищевые ат- 
трактанты, хотя необходимо еще провести более детальное изу- 
чение их роли. Одна из этих кислот, метилизоэвгенол, встреча- 
ется в листьях моркови и, возможно, служит пищевым аттрак- 
тантом для морковной мухи (541АШег, личное сообщение). Дру- 
гую, миристицин, находят в плодах, листьях и корнях многих 
зонтичных (НагБогпе её а|., 1969). Она известна способностью 
вызывать галлюцинации у людей и может служить аттрактан- 
том для некоторых бабочек, кормящихся исключительно на 
ОтьеПЁегае. Свойства миристицина как репеллента насекомых 
установлены в опытах Лихтенштейна и Касиды (сетует, 
Саз14а, 1963). 

На поведение насекомых влияют и другие терпеноиды. Слож- 
ные взаимоотношения существуют между катальповым бражни- 
ком и Сара (В1епощасеае), листьями которой он питается. 
В привлечении насекомого участвует смесь из пятнадцати ири- 
доидных гликозидов, в том числе каталпол (рис. 5.3). Интерес- 
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но, что близкий ему по структуре монотерпеновый лактон — 
непеталактон, встречающийся в родственном семействе (Га Ма- 
{ае) у Мереа сапа, служит обонятельным аттрактантом для 
домашней кошки (ЁРей$ аотезНса). Таким образом, молекулы 
одного типа могут быть стимуляторами обоняния как при вза- 
имодействии растение — насекомое, так и при взаимодействии 
растение — млекопитающее. 


ЯЛКИЛОИД ИРИДОИД 
№ 
М - 
/ О /779 
Спартечи но 
/. суг ИЛГАГИГ И 5раги!) хаталлол 


(Сегатопиа сатайрае) 


ЗРЕНИЛИРОДАНОИДЬ/ 
сн со 
НО 
Метилизозбгегол СН; 
/Р3а го5ае) Миристицин 


(Рар{1о арахт?) 


Рис.. 5.3. Структура некоторых типичных аттрактантов насекомых. 


Наконец, следует упомянуть о флавоноидах как пищевых 
аттрактантах, синтезируемых другими растениями помимо шел- 
ковицы. В эту группу входит целый ряд активных соединений 
(рис. 5.1). Так, жуки Аба$1[е$ привлекаются к очереднопыль- 
нику филоксеровому (АПегпащтйега рйуПохего4е$) особым фла- 
воном, б-метоксилутеолин-7-рамнозидом, а ильмового короеда 
привлекает к коре вяза флавонол (-)-катехин-7-ксилозид. Это 
соединение, растворенное в клеточном соке, действует совмест- 
но с тритерпеноидом — лупеилцеротатом, который, очевидно, 
находится на поверхности коры. Интересно, что флавононы, по- 
видимому, служат пищевыми аттрактантами для другого жука, 
кормящегося на коре плодовых деревьев из рода Ргипи$ 
(табл. 5.1). В этом случае активны три соединения: таксифолин, 
пиноцембрин и дигидрокемферол. Как ни странно, четвертый 
флаванон коры — нарингенин (5, 7, 4’-тригидроксифлаванон) — 
не проявляет активности. 


11—193 


162 Глава 5 


ГУ. Вторичные вещества как пищевые детерренты 


1. Пяденица зимняя и таннины листьев дуба 


Несколько типичных примеров действия вторичных веществ 
как детеррентов при питании насекомых, о которых уже упоми- 
налось раньше в этой главе, дано в табл. 5.3. Как и в случае 
аттрактантов, это могут быть вещества любого типа, от терпе- 
ноидов и алкалоидов до хинонов и флавоноидов. К наиболее 
важным средствам защиты покрытосеменных от поедания расти- 
тельноядными животными относятся соединения последнего 
класса. Особое значение имеют таннины растений, широко рас- 
пространенные в листьях древесных растений в относительно вы- 
сокой концентрации. Имеются две группы таннинов: водораство- 
римые и конденсированные. Водорастворимые таннины — это 
производные простых фенольных кислот, таких, как галловая 
кислота и ее димер, гексагидроксидифеновая кислота, связан- 
ные с сахаром — глюкозой. Конденсированные таннины имеют 
большую молекулярную массу и представляют собой олигомеры, 
образовавшиеся при конденсации двух или большего числа гид- 
роксифлаванольных единиц. Некоторые типичные структуры тан- 
нинов изображены на рис. 5.4. 


Таблица 5.3. Вторичные вещества растений как пищевые детерренты 


а Растение-хозяин и Ссылка 
Муравьи 
АНа серйа1оЁе$ СИги$ (плоды) Монотерпен: лимо-| Спегге{, 1972 
Нсн 
Жуки 
Гернпоагза 4есет-| 5 Фапит аепи55ит Алкалоид: демис-| З4игсНКо\, 1959 
Цпежа СИН 
Мопосйати$ аег-| Ртиз$ аепя Нога Углеводород: этан| Зитипою её а|., 
па и$ 1975 
Зсоши$ тия та-| Сагуа очйа Хинон: юглон ОПБегЕ е{ а1|., 1967 
15 
НейоНи$ 2еа Соззурит  БагБа-| Терпеноид: госси-| ЗВауег,  Гике!аВг, 
4епзе (хлопчат-| пол 1969 
НИК) Флавоноиды: квер- 
цетингликозиды 
Моли 
ОрегорШега Ьгита-| Чиегси$ гофиг| Флавоноид: танни-| Ееепу, 1970 
{а (дуб) НЫ 
ЗродорЁега огпйно-| Уегпоща @аиса Сесквитерпено- Вигпей е{ а]|., 1974 
вай вый лактон: гла- 


уколид А 
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Таннины обладают способностью дубить шкуры животных 
при выделке кож: они соединяются с белками, часто необрати- 
мо, связываясь с их функциональными группами. Такое связы- 
вание (его значение станет ясно позднее) предохраняет белки 
от действия трипсина и других пищеварительных ферментов. 
Вторая особенность таннинов, связанная с их способностью к 
дублению, заключается в том, что они имеют вяжущий вкус, вы- 


/ ИДРОЛИЗУЕМЬ/Е КОНДЕНСИРОВЯНИЬ/Е 
ГАННИНЬ/ ГАННИНЬ/ 


сон он он 
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(сбязанная с /7ю) 


С Н,о/ал 
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\ —о/ал 
гал О\О/ а я 
о/ёл ОН 
Пентагаллоилелюлоза //ал- Процианиоим 
рабикал галлобей хислеть/) (п=1-0) 


—_ 


Рис. 5.4. Преобладающие таннины дуба. 


зывающий раздражение языка. Это делает их репеллентами для 
высших животных, птиц, пресмыкающихся и, возможно, насеко- 
мых (с. 192). 

Значение таннинов в контролировании питания гусениц пя- 
деницы зимней на деревьях дуба было установлено в работах 
Фини (Ееепу, 1970). Его заинтересовало странное поведение 
этих гусениц, которые охотно поедают листья дуба весной, но 
неожиданно в середине лета перестают кормиться на дубе и в 
поисках пропитания переходят на другие деревья. Для объясне- 
ния такого поведения Фини сравнил листья дуба весной и в ию- 
не по их питательной ценности, но не нашел видимых разли- 
чий. Это нельзя было объяснить и факторами окружающей сре- 
ды, например усилением истребления этих насекомых птицами. 
Действительное различие выявилось только при измерении со- 
держания таннинов (рис. 5.5). Резкое повышение содержания 
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таннинов наблюдалось как раз в период, когда гусеницы прек- 
ращали поедать листья. 

С помощью хроматографии были показаны (рис. 5.6) разли- 
чия не только в количественном, но и в качественном содержа- 
нии таннинов. Взросление листьев сопровождалось увеличением 
числа компонентов фракции таннинов. В то время как водораст- 
воримые таннины присутствовали в листьях и в апреле, и в 
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Рис. 5.5. Корреляция между содержанием таннинов и пищевым поведением 
насекомых на дубе. 


июне, значительное количество конденсированных таннинов по- 
являлось только в более старых листьях. 

Непосредственной причиной изменения поведения пяденицы 
зимней скорее всего послужило увеличение степени репеллент- 
ности листьев благодаря вяжущему вкусу таннина. Однако за 
этим стоит более глубокая причина, заключающаяся в измене- 
нии питательной ценности белков листа. Как только гусеница 
отгрызает кусок листа дуба, таннины и белки, в целом листе 
находящиеся в различных компартментах, смешиваются и бел- 
ки образуют комплексы или даже подвергаются дублению. По 
мере увеличения содержания таннинов в течение сезона таким 
образом связывается все большее количество белка. Это при- 
водит, как было уже указано, к снижению перевариваемости 
белка, т. е. его способности гидролизоваться под действием 
трипсина до свободных аминокислот в теле насекомого. 

Итак, таннины, образующиеся в тканях листьев дуба, бла- 
годаря тому что они изменяют питательную ценность белков, 
являются серьезным препятствием для поедания листьев насе- 
комыми. Следует также отметить, что таннины сильнее всего 
ингибируют способность белков к перевариванию при низких 
рН (4,2) и меньше при высоких рН. Существенно, что в кишеч- 
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нике гусеницы пяденицы зимней рН достигает 9,2, и это высокое 
значение рН может быть следствием адаптации, в результате 
чего увеличивается количество азота, которое насекомое может 
извлечь из комплекса белок — таннин. 

Не исключено, что ситуация, наблюдаемая у пяденицы зим- 
ней, характерна и для других насекомых, кормящихся на дубе. 
Если в начале июня на деревьях дуба было зарегистрировано 
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Рис. 5.6. Хроматограммы таннинов листьев дуба, сделанные в апреле и июне. 


по крайней мере 110 видов Гер!Чор{ега, то в середине августа 
на тех же деревьях было найдено только 65 из них. Более того, 
в этот же период численность насекомых на дубах резко падает. 
В то время как определяющим фактором этих взаимоотноше- 
ний является увеличение содержания таннинов, имеет значение 
также увеличение жесткости листьев. Несомненно, деревья в от- 
вет на хищническое поведение насекомых, чтобы избежать полной 
дефолиации, продуцируют возрастающие количества таннина. 
Деревья также отвечают на нападение насекомых образованием 
«ивановых побегов», и к концу июня восстанавливается фото- 
синтезирующая поверхность. Таким образом, в течение летних 
месяцев деревья обеспечивают достаточно активный фотосинтез 
и запасают энергетический материал к зиме. 

Взаимоотношения листья дуба — пяденица зимняя можно рас- 
сматривать как необычную форму симбиоза. Этот термин мож- 
но здесь применить, поскольку деревья дуба живут очень долго 
и насекомые, живущие на нем, в какой-то мере приспосаблива- 
ются к его вторичным соединениям, выступающим в роли де- 
террентов. Фини (Реепу, 1976) считает, что между долгоживу- 
щими древесными растениями, такими, как дуб, и однолетника- 
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ми, например крестоцветными, существуют различия в страте- 
гии химической защиты. Долгоживущие растения он обозначает 
как «видимые», так как насекомые их легко находят и они не 
могут избежать нападения. Они используют для защиты синтез 
в больших количествах таннинов, служащих репеллентами для 
большинства насекомых. Напротив, травы с коротким жизнен- 
ным циклом он называет «невидимыми», так как они могут 
легко избегать нападения насекомых. Их химическая защита 
заключается в синтезе специфических соединений (глюкозино- 
латов или алкалоидов), образующихся в небольшом количестве. 
Насекомые сравнительно легко проводят детоксикацию этих со- 
единений. Вышеуказанная гипотеза основана на изучении вза- 
имоотношений листья дуба — пяденица и крестоцветные — ба- 
бочки. Однако, чтобы сделать вывод об универсальности этой 
гипотезы, требуется провести более широкое изучение взаимо- 
отношений других пар. 


2. Колорадский жук и алкалоиды ЗО/апит 


Колорадский жук (ГерНпо1аг5а аесетИпеща) с ярким желто- 
черным рисунком — хорошо известный и опасный вредитель 
картофеля. Он широко распространен в Северной Америке и 
континентальной Европе, но отсутствует в Англии. Повреждая 
листья, он может быть причиной серьезной потери урожая кар- 
тофеля. В связи с этим при выведении сортов картофеля одной 
из важных задач является поиск форм, устойчивых к колорад- 
скому жуку. Устойчивые формы первоначально были найдены 
не среди линий культурного картофеля, а среди родственных 
диких видов Зо/апит из Южной Америки, образующих клубни. 
Особенно устойчивым оказался $. ает155ит. Было показано, 
что устойчивость обеспечивает стероидный алкалоид, получив- 
ший название «демиссин». Хотя по структуре демиссин довольно 
близок к соланину, преобладающему алкалоиду культурного 
растения 9. {иБегозит, очевидно, он отличается от последнего 
настолько, что предотвращает нападение насекомых (рис. 5.7). 

На репеллентную активность был проверен целый ряд алка- 
лоидов других представителей рода 501апит, и было установ- 
лено, что между структурой молекулы и ее способностью быть 
репеллентом существует корреляция. Для проявления репеллент- 
ности необходимы три основные особенности структуры демисси- 
на: |) присутствие тетрасахарида в положении 3, 2) присутст- 
вие в качестве одного из компонентов тетрасахарида ксилозы, 
3) отсутствие двойной связи в положении АБ. Если, как в сола- 
нине, в положении 3 находится трисахарид, утрачена кислоза 
или имеется двойная связь в положении Л5, вещество теряет 
свойства репеллента. Главный алкалоид томатов и некоторых 


Пищевые вещества, предпочитаемые насекомыми 167 


форм картофеля, томатин, как и демиссин, содержит тетрасаха- 
рид с ксилозой и не обладает А5-двойной связью. Это соединение 
является таким же активным репеллентом, как и демиссин. 
Инфильтрация листьев картофеля раствором томатина в кон- 
центрации 2 мМ/кг на 50% снижает степень поедания их Жу- 
ком; если же томатин ввести в концентрации 3 мМ/кг, то это 
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Рис. 5.7. Структура алкалоидов 5Оапит, действующих на пищевое поведе- 
ние колорадского жука. 


приводит к 100%-ной гибели личинок. Таким образом, как и 
большинство других пищевых детеррентов, томатин оказывает 
токсическое действие на нападающих животных. 

Интересно, что отпугивающая активность по отношению к 
жукам в большой степени зависит от структуры соединения и да- 
же незначительные изменения в какой-нибудь части молекулы 
могут привести к полной потере активности. Возможно, это про- 
исходит потому, что детеррент действует на насекомое на мем- 
бранном уровне, вероятно влияя на адсорбцию из листьев кар- 
тофеля фитостеролов, необходимых жуку для синтеза экдизона 
(с. 133). Так как алкалоиды 5о{апит сами представляют собой 
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стероиды, не исключено также, что они непосредственно блоки- 
руют биосинтез экдизонов. 

Сведения о свойствах демиссина как детеррента, несомнен- 
но, представляют практическую ценность, так как опыты по скре- 
щиванию 5. 4ет/55ит и $. {ибегозит могут привести к выведе- 
нию картофеля, устойчивого к нападению жуков. Действитель- 
но, Такая программа была осуществлена и были получены рас- 
тения картофеля, не подвергающиеся нападению колорадского 
жука. Другой вопрос — насколько долго эта устойчивость сохра- 
нится в полевых условиях, так как вполне возможно, что жуки 
адаптируются к демиссину и смогут осуществлять его детокси- 
кацию с образованием безвредных соединений. В таком случае 
колорадский жук снова начнет размножаться и нападать на не- 
защищенный картофель. 


3. Другие пищевые детерренты 


За исключением двух примеров, рассмотренных в разд. [У.1 
и [ГУ.2, нам неизвестны другие случаи подробного изучения де- 
террентов, и большая часть наших современных представлений 
основана на ограниченном числе наблюдений. У муравьев-листо- 
резов видов АНа серйа[01е$ и А. ос1о5рто5и$ пищевое поведе- 
ние осложняется симбиозом этих насекомых с колониями грибов 
и тем, что они не используют листья в пищу непосредственно 
(Среггей, 1972). Муравьи-листорезы в связи с этим могут поз- 
волить себе поиск новых источников пищи, и, возможно, этим 
определяются их привычки насекомых-полифагов. Создается 
впечатление, что на них не действует большинство вторичных 
соединений; правда, они редко используют растения, содержа- 
щие млечный сок. Муравьи также избегают старых листьев, 
по-видимому, из-за высокого содержания в них таннина. В ла- 
бораторных опытах показано, что монотерпен лимонен из на- 
ружной кожуры (флаведо) грейпфрута отпугивает АНа серйа- 
[01ез, но, вероятно, это особое явление связано с тем, что во 
флаведо масло находится под некоторым давлением. Во всяком 
случае, нет доказательств, что и в полевых условиях муравьи 
избегают грызть листья цитрусовых из-за высокого содержания 
в них монотерпенов. 

Насколько эффективны монотерпены в качестве пищевых ре- 
пеллентов, в общем, не ясно, хотя как мы уже отмечали (гл. 4, 
разд. УГ), при изменении соотношения а-пинен/В-пинен в смоли- 
стых выделениях сосны питание некоторых сосновых короедов 
может лимитироваться. Однако эти влияющие через органы 
обоняния соединения действуют не на всех жуков. В случае 
Мопосйатиз аПегпа!из, который кормится иглами сосны, ак- 
тивным репеллентом служит газ этан, а не те пять монотерпе- 
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нов, которые одновременно присутствуют в их летучих выделе- 
ниях, Замечательно, что столь простое соединение, как этан 
С.Н, чрезвычайно эффективно, Всего лишь 0,60 мкл газа обра- 
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Рис. 5.8. Некоторые пищевые детерренты насекомых. 


зуется на | г сосновых иголок, но этого достаточно, чтобы вос- 
препятствовать их поеданию (Зитито{ еф а[., 1975). 

Высшие терпеноиды (рис. 5.8) во многих случаях, несомнен- 
но, играют роль детеррентов. Глауколид А — сесквитерпеновый 
лактон из Уегиоша — может ограничивать поедание этого слож- 
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ноцветного не только совкой 5родор{ега огпййоваИй (табл. 5.3), 
но и другими насекомыми, которые пытаются на нем кормиться. 
Глауколид А проявляет активность в концентрации 0,1—1%. 
Есть основания думать, что другой сесквитерпеновый лактон, 
ксантумин из ХапИйит сападепзе (Камати е{ а|., 1979), также 
является активным антифидантом. Накапливается все больше 
данных о том, что нелетучие терпеноиды растений, препятствую- 
щие поеданию растений насекомыми, в то же время ингиби- 
руют рост и развитие личинок насекомых. Например, Эллигер 
и др. (ЕШюег е{ а|., 1976) обнаружили, что присутствующие в 
цветках подсолнечника Нейап!и$ аппии$ два дитерпена, кауре- 
ловая и трахилобановая кислоты, угнетают рост или даже вызы- 
вают гибель личинок некоторых Гер!аор{ега. Более того, суще- 
ствует корреляция между содержанием дитерпеновых кислот в 
отдельных сортах подсолнечника и их устойчивостью к огневке 
подсолнечниковой Нотеозота @есеНит. В лабораторных усло- 
виях ингибирование роста личинок этими двумя кислотами мо- 
жет быть частично снято добавкой в корм холестерола. Это поз- 
воляет предположить, что действие дитерпеновых кислот накла- 
дывается на гормональные процессы, прежде всего, вероятно, 
на синтез экдизонов (см. гл. 4). 

Наиболее горькими и неприятными на вкус тритерпеноидами 
растений являются, очевидно, кукурбитацины (около двадцати 
тетрациклических тритерпенов), встречающиеся в огурцах и дру- 
гих представителях СисигЬЦасеае. Они служат аттрактантами 
для листоеда Рёабгойса, но оказываются репеллентами для 
большинства других насекомых. Например, когда листоедам 
предложили на выбор горькие и негорькие плоды, они выбрали 
почти исключительно (в отношении 11:1) горькие плоды. На- 
против, пчелы Ар!5 теЙйега, поставленные перед таким же вы- 
бором, предпочли, и это неудивительно, плоды, лишенные кукур- 
битацина (в отношении 1:7). 

Другой известный антифидант терпеноидной природы, азади- 
рахтин, был открыт благодаря неоднократным наблюдениям, что 
азадирахта, Агайгас Ма т@са (МейЙасеае), растущая в Африке, 
никогда не поедается пустынной саранчой (5с5сегса втева- 
па). Его действующее начало выделил и охарактеризовал На- 
каниси (МаКап!$ 9, 1975), который установил сложную химиче- 
скую структуру азадирахтина (рис. 5.8). Более простой сескви- 
терпеноидный антифидант — варбурганал — был выделен из ко- 
ры восточноафриканских деревьев Шагригаа зшиМтаппи и 
№. изапает$15 (КиБо е{ а|., 1976). Варбурганал нельзя считать 
репеллентом такого общего действия, как азадирахтин. Он дей- 
ствует на «походных червей», но не является детеррентом для 
саранчи. Интересно, что соединение, препятствующее поеданию 
МагВигоа, имеет «пряный» вкус для человека. Способно ли на- 


Пищевые вещества, предпочитаемые насекомыми 171 


секомое воспринимать этот вкус и, как следствие, воздерживать- 
ся от поедания этих растений, остается пока невыясненным. 

Одну из групп вторичных соединений, ограничивающих пое- 
дание растений, составляют различные флавоны и флавонол- 
гликозиды, которые накапливаются в листьях большинства по- 
крытосеменных. Особенно интенсивно они синтезируются в тра- 
вянистых растениях и, вероятно, заменяют в них, по крайней 
мере частично, конденсированные таннины, которые так харак- 
терны для древесных покрытосеменных (НагБогпе, 1972). Ток- 
сичность обычных флавонолгликозидов, таких, как рутин или 
изокверцитрин, в отношении некоторых насекомых, кормящихся 
на растениях хлопчатника или табака, уже была отмечена 
(табл. 5.3). Токсичность флавоноидов может быть усилена до- 
полнительным замещением гидроксильной и(или) оксиметиль- 
ной групп молекулы. Соединения, основу структуры которых со- 
ставляют 6-гидроксилутеолин или кверцетагетин, широко рас- 
пространены в листьях многих семейств ТиБШогае, особенно 
СотрозЦае. Эти соединения представляют опасность для пое- 
дающих их млекопитающих. Это следует из сообщения о ле- 
тальном действии флавона тангеретина на новорожденных крыс 
и о токсичности флавонола евпаторетина из листьев Еираюотит 
(З{1Юц{ е{ а|., 1964; КирсПап еф а]., 1969). Можно думать, что эти 
флавонолы очень опасны и для насекомых. Существуют предва- 
рительные данные, что некоторые из них эффективно ингиби- 
руют рост личинок табачной совки (ЕШрег еф а|., 1980). 

Более специализированный способ защиты растений от насе- 
комых состоит в образовании на поверхности листьев железис- 
тых волосков, или трихом, в которых концентрируются вторич- 
ные соединения. Токсины трихом могут освобождаться в тот мо- 
мент, когда насекомое садится на растение или когда оно начи- 
нает есть его. В обоих случаях это предотвращает обгрызание 
насекомым растения. Одним из таких растений, на листьях ко- 
торого развиваются трихомы, является культурный томат. В его 
листьях присутствует детеррент — алифатический кетон 2-три- 
деканон СНз(СН5) ,СОСНз. Было показано, что это соединение 
токсично для некоторых потенциальных вредителей, в том числе 
для листовертки АгНир$ агвугозрИи$, табачного бражника Мап- 
диса зеа и тлей. 

Этот же кетон был неожиданно обнаружен среди веществ 
химической защиты термитов и гусениц, следовательно, его ис- 
пользуют для защиты не только растения, но и насекомые. Ин- 
тересно, что в трихомах культурного томата 2-тридеканон нахо- 
дится в низкой концентрации; в трихомах его дикого родствен- 
ника Сусорегусоп Шгзшит 1. абгит концентрация кетона 
значительно выше (\ППатз её а1., 1980). Очевидно, это. еще 
один пример, когда в процессе одомашнивания и разведения 
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растения невольно теряют полезные свойства, обеспечивающие 
им защиту от насекомых. 

Другой компонент, содержащийся в трихомах томатов, пред- 
ставляет собой флавонолгликозид — рутин. Следует отметить, 
что в трихомах концентрируется около трети общего содержания 
‚фенолов в листьях. Более того, рост гусениц вредителя томатов, 
ховки, в значительной степени ингибируется добавкой рутина в 
искусственно приготовленный корм (15тап, РиНеу, 1980). Та- 
ким образом, накапливая ряд токсинов в трихомах, растение 
способно отпугивать многих насекомых. 

Другие примеры наличия детеррентов, отпугивающих насе- 
комых, можно найти в двух обзорах: Бека и Риса (ВесКк, Веезе, 
1979), рассматривающих прежде всего вопросы питания, и Ро- 
деса и Кейтса (КВоа4ез, Са{ез, 1976), обсуждающих аспекты 
токсического действия. Дополнительную информацию можно 
также получить из книги Розенталя и Янцена (Козещва], Гап- 
зеп, 1979) о травоядных животных и вторичном метаболизме 
растений. 


\У. Эволюция пищевых детеррентов у высших 
растений 


1. Защита растений 


В диаграмме на рис. 5.9 суммированы данные о питании 
травоядных животных и о вторичных соединениях растений, со- 
бранные в этой главе. Как видно на этой диаграмме, в процес- 
се эволюции у покрытосеменных развивались различные спосо- 
бы защиты от поедания животными. Одним из этих способов 
является синтез ряда молекул детеррентов. Действие некоторых 
детеррентов отличается большой сложностью; например, они 
могут сдвигать баланс гормонов в животном. Другие детеррен- 
ты очень токсичны (цианогены, алкалоиды) и отпугивают на- 
секомых благодаря своим ядовитым свойствам. Есть детеррен- 
ты, ухудшающие вкусовые качества (например, кукурбитаци- 
ны) или снижающие питательную ценность растения (таннины). 

В пределах эволюционного ряда: папоротники—+голосемен- 
ные—>древесные покрытосеменные—+›травянистые покрытосе- 
менные — прослеживается тенденция к усложнению химической 
структуры детеррентов. Их образование осуществляется глав- 
ным образом по одному из трех биосинтетических путей: терпе- 
ноидному (мевалонатному), фенольному (шикимовому) или в 
ходе метаболизма азота (аминокислотному). В некоторых слу- 
чаях значение приобретают и другие метаболические пути, не 
указанные на рис. 5.9. Так, токсичные полиацетилены в корнях 
зонтичных появляются как производные биосинтеза жирных 
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кислот. В пределах одного семейства могут накапливаться де- 
терренты одного типа, как, например, горчичные масла у Сги- 
сПегае. В других семействах образуются разнообразные токси- 
ны. Примером могут служить Гесипитозае, у представителей 
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Рис. 5.9. Эволюция пищевых детеррентов зепзи Таш у высших растений. 


которых накапливаются небелковые аминокислоты, алкалои- 
ды, цианогены и изофлавоны. 

Все эти многочисленные и разнообразные соединения преж- 
де всего образуются растениями как защитные средства против 
поедания их насекомыми. Однако почти во всех случаях насе- 
комые и другие животные выработали свои защитные средства 
или механизмы детоксикации. Действительно, почти любой 


174 Глава 5 


токсин используется определенным видом насекомых как пище- 
вой стимулятор или аттрактант. Это можно видеть на примере 
алкалоидов (спартеин), горчичных масел (синигрин), сердеч- 
ных гликозидов и цианогенов. Возможно, единственным исклю- 
чением являются конденсированные таннины, так как пока нет 
данных, что они способны играть роль аттрактантов для како- 
го-либо насекомого. Роль таннинов в защите растений от поеда- 
ния млекопитающими будет рассмотрена в следующей главе. 
Она посвящена веществам, которым отдают предпочтение при 
питании высшие животные и человек. Интересно отметить, что 
в биохимических реакциях насекомых и других животных мно- 
го общего. 

Для образования и накопления вторичных соединений расте- 
ниям необходимы предшественники, а также энергия, постав- 
ляемая в результате основного метаболизма. В последние го- 
ды усиленно обсуждается проблема «метаболической цены», ко- 
торой растение расплачивается за синтез токсинов для защиты 
от травоядных (КПоа4ез, 1979). Конечно, метаболическая цена 
может быть различной, но, по-видимому, существуют группы 
растений с минимально развитыми средствами химической за- 
щиты. Например, у растений сем. Сгаштеае защитные соедине- 
ния (алкалоиды, производные триптофана) присутствуют в не- 
большом количестве. Это свойство злаков активно используют 
насекомые, преимущественно представители сем. Асг!4о!деа, 
большинство видов которого отличаются полифагией. Так, пи- 
тающиеся злаками кузнечики и саранча используют для пита- 
ния самые разнообразные виды этого семейства. Примечатель- 
но, что они избегают кормиться на широколиственных растени- 
ях, очевидно, в связи с неприспособленностью к их токсинам. 

Бернейс и Чепмэн (Вегпауз, Спартап, 1978) в обзоре, по- 
священном саранчовым и их пищевому поведению, пришли к 
выводу, что АсгАо!Ч4еа представляют исключительную группу 
насекомых, разнообразие видов которой не связано с вариа- 
циями в химическом составе растений-хозяев. Отчасти это объ- 
ясняют их большей подвижностью по сравнению © другими на- 
секомыми, такими, как Г[ер1Чорфега и Саыеор{ега. 

Избежав метаболической нагрузки, связанной с синтезом 
токсинов, некоторые злаки, возможно, приспособились к по- 
стоянному поеданию травоядными насекомыми, причем благо- 
даря этому наблюдается стимуляция их физиологических про- 
цессов. Гак, Дайер и Бокари (Оуег, ВоКВаг!, 1976) предполага- 
ют, что постоянному росту листьев у ботелуа благоприятствует 
поедание их кузнечиками. Они указывают на то, что объедание 
листьев стимулирует дыхание и обмен веществ, а также усили- 
вает транспорт метаболитов к корням. Несомненно, такая от- 
ветная реакция на повреждение листьев достаточно необычна, 
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и все-таки подавляющее большинство покрытосеменных расте- 
ний, чтобы избежать нападения травоядных, синтезируют ток- 
СИНЫ. 

Другой способ для растения снизить «метаболическую це- 
ну» синтеза и накопления токсинов заключается в образовании 
защитного фактора только в случае реальной необходимости, 
т.е. в виде прямой ответной реакции на поедание. Такой меха- 
низм уже был рассмотрен (гл. 4, разд. У) при стимулировании 
тлями синтеза ювенильного гормона у пихты. Другой пример — 
синтез фитоалексинов при взаимодействии растений и грибов 
(гл. 9, разд. П.3). В настоящее время работами Райана и со- 


Ищстья 1-24 Фактор, Мол масса 
хартоделя —= ЧО цирующий 24-464 Ингибитор Г 49000 


чнечошторь/ Ингибитор Й 
протешназ р 27000 
ИФиип) | 
/7се 
о Ингибирование расщепления 
мжуком растительных белков 


Рис. 5.10. Механизм индукции ингибиторов протеиназ, вызванной травоял- 
ными насекомыми. 


авторов (Куап е{ а1|., 1979) доказано, что на нападение насеко- 
мых растения могут иногда отвечать быстрым синтезом специ- 
фических белков, служащих ингибиторами протеиназ, что в ко- 
нечном счете препятствует дальнейшему поеданию. 

Райан показал, что кормление колорадского жука на листь- 
ях картофеля или томатов приводит к быстрому накоплению ин- 
гибиторов протеиназ даже в тех частях растения, которые уда- 
лены от места нападения насекомого. Роль посредника в этом 
процессе выполняет фактор, индуцирующий ингибиторы протеи- 
наз (ФИИП). Этот фактор выделяется в проводящую систему 
растения. В течение 48 ч после повреждения листа в растении 
может содержаться до 2% растворимого белка, состоящего из 
смеси двух ингибиторов протеиназ. Жуки улавливают присутст- 
вие ингибиторов протеиназ в листе, отказываются от его даль- 
нейшего поедания и перемещаются на другое растение (рис. 
5.10). 

Теоретически ингибиторы, включенные в рацион, должны 
были бы оказать неблагоприятное действие на способность на- 
секомого переваривать и использовать растительные белки, так 
как они ингибируют ферменты, ответственные за гидролиз бел- 
ков, а именно трипсин и химотрипсин. Действительно, ингиби- 
торы протеиназ хорошо известны как конститутивные белки се- 
мян многих растений, где они играют роль детеррентов, препят- 
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ствующих поеданию семян насекомыми. Конечный результат 
присутствия ингибиторов протеиназ такой же, как и при накоп- 
лении таннинов, поскольку в обоих случаях подавляется спо- 
собность насекомых переваривать растительные белки (разд. 
ГУ.1). 

Активность соединений, подобных ФИИЦПЦ, была обнаружена 
в экстрактах растений 37 видов, представляющих 20 семейств 
(Куап, 1979); следовательно, этот механизм может быть доста- 
точно универсальным. Пока не ясно, насколько подобный ме- 
ханизм могут использовать растения для отпугивания не только 
жуков, но и других травоядных насекомых. Для исследования 
этого интересного явления необходимо провести большую рабо- 
ту. Ингибирование протеиназ — еще одно направление, в кото- 
ром развивались защитные механизмы растений, но это только 
один из приемов среди множества других. Следует подчерк- 
нуть, однако, что главную роль в защите растений от травояд- 
ных представителей животного мира играют пищевые детер- 
ренты, вырабатывающиеся в таком огромном разнообразии 
(рис. 5.9). 


2. Ответная реакция насекомых 


Насекомые, которые кормятся на токсичных растениях (а в 
их число входят виды, представляющие большинство групп фи- 
тофагов), адаптируются к токсинам различными способами 
(табл. 5.4). Большинство насекомых имеет маскирующую 
окраску; виды с отпугивающей (или предупреждающей) окрас- 
кой и имитирующие их формы сравнительно редки. Очевидно, 
скрытный образ жизни наиболее перспективен в эволюционном 
плане. Тем не менее некоторые обстоятельства жизни могут за- 
ставить насекомых переключиться на питание токсичными ра- 
стениями, что предопределяет замену маскировочной окраски на 
предупреждающую (Ко{зсВПа, 1973). Можно предположить, 
что это очень сложный процесс, однако эксперименты Ротшильд 
и ее соавторов (Ко{В$спИА её а|., 1979) показывают, что это 
достигается с помощью сравнительно простого биохимического 
механизма. 

В качестве объекта в этих экспериментах был выбран та- 
бачный бражник (Мап4иса ела), который имеет маскирую- 
щую окраску и легко экскретирует токсины. При кормлении на 
листьях табака он очень быстро выделяет поглощенный нико- 
тин. Гусениц этого насекомого выводили и выкармливали не на 
растении-хозяине, а на другом пасленовом растении, АЁора 
БеЦа4оппа. Это растение — красавка — в качестве преоблада- 
ющего токсина образует не алкалоид с пиридиновым основа- 
нием — никотин, а тропановый алкалоид — атропин. Затем ку- 
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Таблица 5.4. Различные способы существования насекомых, кормящихся на’ 
токсичных растениях 


Способ существования, Превращение раститель- 


окраска ных токсинов Примечания 
Маскирующая Метаболизм/экскреция Могут также избегать. 
токсинов путем выбо- 
ра растений для пита- 
НИЯ 
неизмен- 
Предупреждающая Накопление в из Могут также (или вме- 
а ТА сто) синтезировать. 
метаболитов 


т токсины 
Имитация — предупреж-|Метаболизм/экскреция собственные 


дающей окраски 


колки бражника были собраны и скормлены курам, которые 
в результате погибли через 1—7 дней. При анализе куколок в. 
них был обнаружен атропин. Таким образом, оказалось, что на- 
секомое, перенесенное на новое растение, способно накапливать. 
новые токсины. С этим резким переключением обмена насеко- 
мого отчетливо коррелировало приобретение предупреждающей 
окраски. 

Переход с одного ядовитого растения на другое могут осу- 
ществить и насекомые с отпугивающей окраской. В последнем 
случае отмечена гибкость поведения насекомых, встретившихся 
с новым токсином. Ротшильд и <отр. (Юоф5спИЯ её а1|., 1977) 
выкармливали личинок медведицы АгсНа са]а и ярко окрашен- 
ного кузнечика бопосеги$ @евапт$ на листьях конопли, к кото- 
рым эти насекомые совершенно не приспособлены. Как хорошо: 
известно, растения конопли Саплаб:5 заНуа содержат летучее: 
психотропное начало, АД!-тетрагидроканнабинол — ТГК (рис. 
5.11), которое человечество использовало в течение столетий 
как источник, По-видимому, безвредного удовольствия. Мы го- 
ворим «по-видимому, безвредного», поскольку пока нет единого 
мнения относительно того, является ли безопасным длительное 
употребление ТГК. С точки зрения взаимоотношений растение— 
животное ТГК следует рассматривать как токсин, представля- 
ющий угрозу для большинства насекомых, кормящихся на ра- 
стении. Часть личинок как АгсНа са]а, так и Гопосегиз$ дейст- 
вительно погибала, но другие выживали при этом неожидан- 
ном столкновении с растением конопли. Более того, они накап- 
ливали ТГК, т. е. были преадаптированы к встрече с токсином 
чужеродного растения. 

Содержание ТГК сильно варьирует в популяции Саппав:5 
сайоа. В пределах популяции существуют линии с высоким 
(мексиканская) содержанием ТГК и линии (турецкая), где он 
полностью замещен неактивным  каннабидиолом (КБД; рис. 
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5.11). В другом опыте личинки обоих видов насекомых корми- 
лись на растениях турецкой линии, содержащих КБД. Интерес- 
но, что в присутствии неактивного КБД насекомые того и дру- 
гого видов выживали значительно лучше. Это соединение под- 
вергалось химическому превращению и экскретировалось. Тем 
не менее, если только что вылупившимся гусеницам медведи- 
цы предлагали на выбор листья двух линий конопли, они отда- 
вали предпочтение более токсичной мексиканской линии. 


— : 
но С5Ни 


каннабисиол (КБД)у 
неактивное я0ро 
пурецкой линии 


По 


Д'- Тетрагироканнавимол (ТГК), 
алтидное 579ро 
мексиканской линии 


С5Ни 


Рис. 5.11. Различия в структуре активных и неактивных каннабиноидов из 
растений конопли. 


Таким образом, гусеницы бабочек с предупреждающей 
окраской легко «попадаются на крючок» этого вещества, так 
же как курильщики конопли. Не исключено, что растение, об- 
разующее в листьях ТГК, способно вызвать одурманивание по- 
едающего его насекомого с возможным летальным исходом. 
Этот последний пример еще раз свидетельствует, с одной сто- 
роны, о замечательных результатах, достигнутых насекомыми в 
противоборстве растительным ядам, но с другой стороны — о 
скрытых опасностях, которые грозят видам насекомых, «попав- 
шихся на крючок» растений, обладающих токсичными свойст- 
вами. 
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Глава 6 


Пищевые вещества, 
предпочитаемые позвоночными, 
в том числе человеком 


|. Введение 


У позвоночных выбор растений для питания определяется по- 
мимо питательной ценности их вкусовыми качествами и аро- 
матом, т. е. комплексом сигналов, поступающих от языка и но- 
совой полости. Отсутствие приятного запаха (т. е. отсутствие 
положительной реакции на данный вид растений) или наличие 
неприятных химических соединений и токсинов может заставить 
животное отказаться от растения, питательного по многим пока- 
зателям. При работе с высшими животными в экспериментах, 
которые ставят при изучении вопросов, связанных с выбором в 
пищу растений, приходится сталкиваться со значительно боль- 
шими трудностями, чем при работе с насекомыми. Например, 
было бы слишком дорого испытывать действие алкалоидов на 
пищевое поведение крупных домашних животных, хотя бы в 
силу неизбежной потери части животных при статистически до- 
стоверном их числе в опыте. Другой пример. Очень сложно изу- 
чать, что предпочитают олени, так как они кормятся на об- 
ширной территории. К тому же за столь осторожными живот- 
ными с близкого расстояния почти невозможно наблюдать. 
В связи 6 этим большая часть информации о пище, предпочи- 
таемой позвоночными, получена при случайных обстоятельствах 
или базируется на очень неполных наблюдениях естественно-ис- 
торического характера. 

С некоторых пор сам факт влияния химических веществ на 
социальное поведение млекопитающих, а также на процессы пи- 
тания и размножения считается общепризнанным. Несомненно, 
животные живут в мире, связанном системой химических ком- 
муникаций. Как будет показано в этой главе, химические сиг- 
налы не только существенно влияют на выбор пищи, но и вклю- 
чаются в общественные отношения и поведение животных при 
воспроизведении потомства. В настоящее время известно, хотя 
до недавней поры об этом не подозревали, что существуют жен- 
ские половые феромоны у высших обезьян и человека; в выде- 
лениях влагалища у женщины идентифицированы простые ор- 
ганические кислоты, которые, по-видимому, играют роль таких 
феромонов. Некоторые пахучие соединения пота также участ- 
вуют в «узнавании» особей другого пола (гл. 7). 
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Человек детектирует соединения, определяющие запах и 
вкус, с помощью рецепторов, расположенных во рту и в носо- 
вой полости. О физиологии этих процессов уже многое извест- 
но (МопспеН, 1967; Нагрег её а|., 1968). Вкус воспринимается 
вкусовыми почками, сгруппированными в сосочки на поверхно- 
сти языка. Оказалось, что большинство сосочков чувствительно 
к нескольким вкусовым ощущениям. Однако можно выделить 
области расположения рецепторов четырех главных типов: 
сладкий вкус легче всего воспринимается кончиком языка, горь- 
кий — спинкой, кислый — краями, соленый — краями и кончи- 
ком. Вкусовые почки очень чувствительны к разбавленным рас- 
творам соответствующих соединений. Например, порог чувст- 
вительности к солености хлористого натрия составляет концент- 
рация 0,054ф, а к горькому вкусу бруцина — 0,0001%. 

Число обонятельных рецепторов у человека достигает мил- 
лиона. Они расположены на маленькой площади: 5 см? от кон- 
чика носа до его основания. В этой области рецепторы плот- 
но упакованы и защищены от прямого контакта с внешней сре- 
дой рядом складок. С каждым обонятельным рецептором со- 
единено несколько коротких и длинных нитей типа ресничек или 
волосков, лежащих в мукоидном веществе, которое заполняет 
область, где расположены рецепторы. Рецепторные клетки со- 
единены непосредственно с обонятельными луковицами мозга и 
способны передавать до 108 бит информации в секунду. Как 
одну из замечательных особенностей обонятельных стимулов 
можно отметить то, что для восприятия возбуждения требует- 
ся очень небольшое число молекул. Например, установлено, 
что для восприятия запаха метилмеркаптана достаточно, чтобы 
в области рецепторов оказалось 40 молекул. 

Существуют индивидуальные особенности в восприятии вку- 
са и запаха; в определенной степени способность ощущать вкус 
различных соединений контролируется генетическими фактора- 
ми. Генетики широко исследовали способность ощущать горь- 
кий вкус фенилтиомочевины и родственных ей соединений и об- 
наружили, что это рецессивный признак, наследуемый по зако- 
нам простого менделевского расщепления. 5 людей не ощу- 
щают как горечь исходное соединение фенилтиокарбамид. По- 
добным же образом обнаружены индивидуумы, не воспринима- 
ющие определенные запахи, Т. е. «аносмики». Частота потери 
чувствительности к определенному запаху в популяциях людей 
зависит от природы запаха. Так, примерно один человек из ты- 
сячи не воспринимает скунсовый запах н-бутилмеркаптана, не- 
выносимый для большинства в концентрации 0,0075% в 90% -ном 
метаноле (Нагрег еф а1|., 1968а). Людей, не чувствующих запах 
триметиламина — главного пахучего вещества рыб, значитель- 
но больше — 7%. 
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Таблица 6.1. Некоторые характерные запахи и обусловливающие их 
соединения 


Запах Соединение! Запах Соединение! 
Чесночный Нитробензол Металлический н-Нонилацетат 
Ароматный Бензальдегид Мятный Ментол 
Жженый Метилбензоат Мускусный Экзальтолид 
Освежающий Камфора Луковый Диметилсульфид 
Дезинфицирующий| Фенол Бензиновый Бензол 
Фекальный Скатол Прогорклый Валериановая 

кислота 
Рыбный Триметиламин Мыльный Стеариновая 

кислота 
Цветочный Гидроксицитро- Кислый Уксусная кислота 

неллаль 

Благоухающий В-Ионон Запах спермы [.-Пирролин 
Фруктовый Бензилацетат Пряный Эвгенол 
Тяжелый Кумарин Запах пота Изовалериановая 

кислота 
Солодовый Альдегид изомас-| Сладкий Ванилин 


ЛЯНОЙ КИСЛОТЫ 


' Основано на мнении семи экспертов по изучению запахов (Нагрег, 1975). Оценка 
запаха определенного вещества субъективна. Одни и те же вещества могут представлять 
различные запахи для разных людей. Большинство запахов обязано своим происхожде- 
нием не единственному, а нескольким соединениям. 


Выбор пищи человеком и млекопитающими представляет со- 
бой очень сложный процесс, который определяется ароматом, 
вкусом, аппетитностью, цветом и запахом. В таком процессе 
часто бывает трудно выделить контролирующий фактор. Хотя 
прин классификации вкусовых ощущений человека выделяют все- 
го четыре главные группы — соленое, сладкое, горькое и кис- 
лое, в пределах каждой из этих групп человек может узнавать 
и различать оттенки. Подобным же образом нос человека раз- 
личает множество приятных и неприятных запахов (табл. 6.1). 
Однако, как и у насекомых, главным аттрактантом для млеко- 
питающих, несомненно, является сладкий вкус. В то же время, 
согласно Юдкину (Уиц4кш, 1972), любовь человека к сладко- 
му, в сущности, ‚представляет собой опасное свойство, приводя- 
щее к его излишнему потреблению и, как следствие, к разви- 
тию различных болезненных симптомов. В противоположность 
привлекающему эффекту сладости острота, горький и вяжущий 
вкус отпугивают. У человека вкусовые реакции очень развиты, 
и часто ему необходимо определенное сочетание сладкого с кис- 
лым или вяжущим (обычно в еде и питье присутствуют оба эти 
компонента); в противном случае пища кажется ему безвкус- 
ной (Ва{е-бтИЕВ, 1972). 
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Мы многое знаем о вкусовых ответных реакциях человека 
и можем многое предположить о реакциях травоядных насеко- 
мых, но о вкусах огромного большинства других животных ис- 
черпывающую информацию получить трудно. Можем ли мы до- 
пустить, что существуют общие основы вкусовой ответной реак- 
ции у всех животных? Доказательства сходства основных ха- 
рактеристик вкуса у ежей, крыс и людей были получены с ис- 
пользованием довольно странного теста — отношения к вкусу 
яиц диких птиц. Возможно, такой выбор определялся тем, что 
опыты ставили в условиях военного времени, для которого ха- 
рактерна постоянная нехватка продуктов (Ва{е-5тИВ, 1972). 
Полученные результаты свидетельствуют о том, что все три 
группы в равной степени реагируют на горький вкус и все три 
группы он отпугивает. Из этого опыта, конечно, нельзя сделать 
вывод, что все животные реагируют на горький вкус одинаково. 
Свэйн (5\ат, 1976) показал, что пресмыкающиеся, особенно 
черепахи, относительно невосприимчивы к горечи хинина в рас- 
творе; их чувствительность оценивается в одну десятую чувстви- 
тельности человека. 

В данной главе мы попытаемся рассмотреть имеющуюся ин- 
формацию о веществах, предпочитаемых домашними животны- 
ми, дикими животными и человеком. Большинство обсуждаемых 
данных почерпнуты из обзоров Арнольда и Хилла (Агпо!4, НШ, 
1972), Бэйт-Смита (Вае-5шйИВ, 1972) и Роэна (КорВап, 1972), 
в которых собрана основная часть библиографии в этой обла- 
сти. В ряде случаев были использованы и более поздние ис- 
ТОЧНИКИ. 


|. Домашние животные 


1. Ответная реакция на отдельные вещества 


При подборе видов животных для изучения предпочитаемых 
ими веществ, вероятно, животные, содержащиеся на фермах, 
в силу их доступности и послушания обладают преимущества- 
ми. Кроме того, информация, получаемая в опытах, может иметь 
практическое значение для фермеров. Конечно, при проверке 
вкусовой реакции этих животных трудно оценить, что они пред- 
почитают, так как они не могут это выразить словами, как че- 
ловек. Неспособность коровы говорить создает эксперименталь- 
ные трудности. Однако их можно преодолеть частично, если 
изучать ответную реакцию коров или овец на растворы чистых 
соединений, добавляемых к обычной дневной норме воды. Та- 
кая постановка опыта не отражает естественной ситуации, ког- 
да животное имеет на пастбище большой выбор видов расте- 
ний, вкус и аромат которых складывается из совокупности мно- 
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гих различных соединений. Тем не менее поставленные опыты с 
несомненностью свидетельствуют о том, что вкус и запах имеют 
важное значение в выборе пищи животными. 

В таких опытах использовали пять соединений, характерных 
для главных вкусовых категорий: хлористый натрий (соле- 
ность), сахарозу или глюкозу (сладость), уксусную или лимон- 
ную кислоту (кислый вкус), хинин (горечь) и дубильную кис- 
лоту (вяжущий вкус). Эти соединения распознавались живот- 
ными при довольно низкой пороговой концентрации и прини- 
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Рис. 6.1. Вкусовая реакция овец на чистые химические соединения. 


мались; с увеличением концентрации в конечном счете живот- 
ные отказывались от пищи (рис. 6.1). В первую очередь (с уче- 
том молярной концентрации) это относится к горечи. В целом 
результаты опытов показали, что сельскохозяйственные жи- 
вотные различают эти главные вкусовые категории и по-раз- 
ному на них реагируют (Агпо!4, НШ, 1972). 

Как можно было ожидать, существуют небольшие вариации 
в ответной реакции отдельных организмов и представителей 
различных пород одного вида животных. Большие различия об- 
наружены при сравнении таких категорий, как крупный рога- 
тый скот и козы, овцы и козы или крупный рогатый скот и ов- 
цы. В большинстве случаев чувствительнее всего к растворам 
химических веществ крупный рогатый скот, менее всего — ов- 
цы; козы занимают промежуточное положение. Однако по от- 
ношению к горечи наблюдается другое соотношение: козы чув- 
ствительнее, чем овцы, а наименее чувствителен крупный рога- 
тый скот. Таким образом, результаты по крайней мере под- 
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тверждают, что жвачные не сильно отличаются от людей по 
способности распознавать основные вкусовые и ароматические 
особенности растений, которые они поедают. 


2. Ответная реакция на вещества, присутствующие в растениях 


Наши знания о сенсорных реакциях жвачных на чистые хи- 
мические соединения позволяют предположить, каким образом 
животные отвечают на стимулы, обусловленные веществами, 
присутствующими в тканях растений. При экстраполяции дан- 
ных, полученных в экспериментах по кормлению, на полевые 
условия необходимо учитывать различные осложняющие об- 
стоятельства. Несомненно, питательная ценность растений очень 
важна, но, вероятно, животные не могут реагировать на такие 
общие факторы, как содержание общего азота, клетчатки или 
солей. Очевидно, на молекулярном уровне их пищевая ответная 
реакция определяется специфическими веществами. 

Хотя многое еще остается неясным, отношение крупного 
рогатого скота, овец и коз к некоторым из главных классов 
компонентов фуражных растений можно считать установлен- 
ным. Эти данные рассматриваются кратко в следующих разде- 
лах. 
Сахара. Было показано, что все обследованные жвачные от- 
дают предпочтение веществам со сладким вкусом. Несомненно 
также, что на ответную реакцию влияет структура сахара. Так, 
телята предпочитают другим сахарам сахарозу, вместе с тем 
овцы, очевидно, при высокой концентрации предпочитают глю- 
козу, а не сахарозу. Критерием важности сладкого вкуса ли- 
стьев может служить тот факт, что рогатый скот поедает кусоч- 
ки соломы из навоза, от которых обычно животные отказыва- 
ются, если их опрыснуть раствором сахарозы. Отталкивающий 
стимул при этом перекрывается или подавляется благодаря при- 
сутствию такого аттрактанта, как сахар (Агпо!а, НШ, 1972). 

Органические кислоты. Ряд данных свидетельствует о том, 
что как крупный рогатый скот, так и овцы реагируют на уро- 
вень определенных органических кислот, которые присутствуют 
в травах умеренной зоны, используемых как корм. Джонс и 
Бэрнес (Лопез, Вагпез, 1967) обнаружили положительную кор- 
реляцию между уровнем лимонной или шикимовой кислоты и 
выбором растений жвачными животными. Следовательно, кис- 
лотность является одним из параметров, определяющих съедоб- 
ность растений для сельскохозяйственных животных (крупного 
рогатого скота и овец). 

Таннины. Показано, что в высокой концентрации таннины 
выступают в роли активных детеррентов для крупного рогатого 
скота при выпасе на пастбищах, где растет бобовое растение 
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шелковник (Гезредега сипеа). При возрастании в шелковни- 
ке концентрации таннина с 4,8 до 12% сухого веса доброволь- 
ное потребление этих растений животными падает на 70%. 
Кроме того, имеются отдельные наблюдения, указывающие на 
то, что рогатый скот и олени воспринимают растения © высоким 
содержанием таннина как неприятные на вкус (Соорег-Опуег 
е{ а|., 1977). Так же как и в случае с насекомыми (с. 163), 
у жвачных таннин в значительных количествах подавляет пе- 
ревариваемость и снижает питательную ценность растительных 
белков. 

Следует отметить, что, как ни странно, в определенных об- 
стоятельствах таннины, содержащиеся в фуражной массе, мо- 
гут оказывать и благоприятное действие на жвачных. Очевид- 
но, присутствие/отсутствие таннинов в бобовых коррелирует со 
степенью вздутия, вызванного чрезмерным накоплением газов 
в рубце в результате нарушений метаболизма. При вздутии об- 
разуется пена, по крайней мере отчасти благодаря наличию в 
листьях белков, способных давать устойчивую пену. Это явле- 
ние в значительной степени предотвращается при потреблении 
тех бобовых, которые в заметном количестве содержат танни- 
ны. В этом случае таннин осаждает вредные белки (КЧеа, 1973). 

Кумарины. Приятная сладость свежескошенного сена зави- 
сит от присутствия кумаринов. Но для овец оно обладает го- 
речью и, очевидно, неприятно. Овцы отказываются есть клевер, 
содержащий 0,5—1,0% этих соединений. Однако кумарины ле- 
тучи и легко испаряются, так что их действие ослабевает за час 
или два. Поэтому аппетитность травы уменьшается только на 
короткий период. Маловероятно, чтобы кумарин, выделяющийся 
при срезании трав, содержащих соответствующий предшествен- 
ник, мог долгое время выполнять функции детеррента. Пред- 
шественник кумарина, глюкозид о-гидроксикоричной кислоты, 
найденный в Ме[]01и$, в некоторой степени опасен для овец и 
крупного рогатого скота. Это связано с тем, что он может пре- 
вращаться в дикумарол, который при попадании в кровь прояв- 
ляет свойства антикоагулянта (Каш\уе! е{ а|., 1964). 

Цианогенные гликозиды. Недавние опыты по изучению ис- 
пользования в пищу папоротника орляка, популяция которого 
полиморфна по способности к цианогенезу, показали, что в есте- 
ственных условиях травоядные предпочитают нецианогенные 
формы (Соорег-Ойуег еф а|., 1977), т. е. цианогены и НСМ слу- 
жат пищевыми детеррентами. В районах, где преобладают не- 
цианогенные растения (до 98% индивидуумов в популяции), 
листья папоротника интенсивно объедаются как оленями, так 
и овцами. В то же время эти травоядные не трогают папорот- 
ники, защищенные наличием прунасина и ферментов, необходи- 
мых для выделения НСМ. Эти результаты согласуются с полу- 
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ченными ранее данными о детеррентной роли цианогенеза у кро- 
ликов и полевок, кормящихся на Тг{оПит и Гои$ (Зопез, 1972, 
см. также с. 101). 

Эфирные масла. Хотя эфирные масла содержатся во многих 
видах пастбищных растений, известно довольно мало доводов в 
пользу того, что присутствие этих летучих терпенов играет су- 
щественную роль в выборе растений жвачными животными. 
Некоторые эфирные масла могут появляться в молоке коров, 
снижая его качество!. Например, австралийское зонтичное Ар:- 
ит (ерюрйуЦит содержит эфирное масло, напоминающее по 
запаху дикую морковь, и молоко коров, пасущихся на пастби- 
щах Квисленда, богатых этим растением, сильно пахнет морко- 
вью (Рагк, ЗшШ!егапа, 1969). Но это скорее говорит о том, что 
сами коровы нечувствительны к этому запаху растений. 

Ох и др. (ОН её а|., 1967) исследовали действие различных 
монотерпенов на активность рубца оленей и овец и отметили, 
что, в то время как углеводороды и эфиры мало влияют на про- 
цесс пищеварения, монотерпеновые спирты типа линалола или 
а-терпинеола сильно его ингибируют. Однако не ясно, связано 
ли это с какими-либо различиями в аппетитности растений. 
Представляет интерес вопрос о том, способны ли жвачные на- 
учиться избегать растений, богатых монотерпеновыми спирта- 
ми, не отказываясь от других растений, богатых эфирными 
маслами. 

Изофлавоны. Как уже было отмечено (с. 124), изофлавона- 
ми богаты отдельные виды ТгЙоПит. Эти соединения обладают 
эстрогенной активностью и оказывают вредное действие на вос- 
произведение потомства у млекопитающих, которые в значитель- 
ном количестве поедают клевер, богатый изофлавонами. Хотя 
изофлавоны могут вызывать серьезные нарушения в размноже- 
нии, нет никаких доказательств, что животные предпочитают 
клевер, лишенный изофлавонов. Проверочные тесты показали, 
что овцы не делают различия между богатыми изофлавонами 
линиями Тг]оПит зибеггапеит и линиями, практически ли- 
шенными этих соединений. ГПо-видимому, по вкусу изофлавоны 
не похожи на репелленты и животные не избегают растений, бо- 
гатых этими потенциально опасными веществами. 

Алкалоиды. Существует достаточно данных о том, что ал- 
калоиды служат довольно сильными детеррентами для паст- 
бищных животных, особенно если они обладают горьким вку- 
сом, как в большинстве случаев и бывает. Крупный рогатый 
скот и овцы избегают поедать крестовник Фепесто тасоБаеа, бо- 
гатый пирролизидиновыми алкалоидами (см. 111). Это растение 


Е ' Например, молоку передается горький вкус полыни и ее запах. — Прим. 
ред. 
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наряду с бодяком и крапивой один из немногих сорняков, ко- 
торым удается выжить на лугах Англии. В роде Гиртиз$ име- 
ется вид Г. апоизоЦиз$, в пределах которого различают расы, 
богатые алкалоидами (до 2,5% на сухой вес) и лишенные ал- 
калоидов. Они различаются только по одному гену. Было по- 
казано, что овцы, если им предоставляется возможность выбора 
между «горьким» и «сладким», избегают поедать растения бо- 
гатой алкалоидами расы и охотно поедают свободные от ал- 
калоидов растения. 

Опыты по кормлению алкалоидоносами были проведены так- 
же с РИа[а7{5 {ибегоза и Р. агип@тасеае, которые содержат ал- 
калоиды триптаминового ряда — грамин и горденин. Опыты 
показали, что грамин в низкой концентрации (0,01%) стимули- 
рует, а в высокой (до 1%) приводит к отказу от поедания ра- 
стений овцами. 


3. Предпочитаемые вещества пищи 


На основании немногих имеющихся данных можно прийти к 
выводу, что жвачные руководствуются в выборе растений для 
питания целым рядом химических стимулов. Эти животные 
оказывают предпочтение веществам со сладким вкусом, но в то 
же время проявляют потребность к их комбинации с органиче- 
скими кислотами. Они, несомненно, при возможности избегают 
растений, содержащих алкалоиды, цианогены и таннины. Одна- 
ко крупный домашний рогатый скот не способен избежать всех 
ядовитых или опасных растений, растущих на диких пастби- 
щах, и, очевидно, не сможет остаться невредимым, оказавшись 
на незнакомых лугах. Не удивительно, что гибель скота от ра- 
стительных токсинов — нередкое явление в сельскохозяйствен- 
ной практике, особенно если среди естественной флоры встреча-. 
ется большое количество потенциально опасных диких видов: 
(например, в степях Южной Африки или прериях Северной 
Америки). Некоторые симптомы отравления животных уже бы- 
ли отмечены ранее в гл. 3. 

Пока очень мало известно об ответной реакции жвачных на 
химический состав их пищи и особенно на его питательную, 
ценность. В будущем необходимо проделать большую работу и 
исследовать с помощью более совершенной техники поведенче- 
ские ответные реакции сельскохозяйственных животных на по- 
едаемые ими растения. 


|]. Дикие животные 


То, что было выявлено для овец и крупного рогатого скота, 
совсем не обязательно приложимо к диким животным, и не ис- 
ключено, что их выбор пищи определяется факторами, отлич- 
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ными от рассмотренных выше. В пустынных областях, напри- 
мер, выбор пищи дикими животными зависит прежде всего от 
наличия в данной местности воды; это самый важный крите- 
рий, и животные приспосабливаются к поеданию практически 
любых суккулентных растительных тканей, какие им попада- 
ются. Это относится к антилопе-ориксу (сернобык), которая 
живет в Южной Америке и питается Татайх, корневыми пара- 
зитами Супотопит и Огофапсйе, ТтьШит и триостренницей 
(АпзНаа зр.) (ЗсВерВега, 1965). 

Возможно, дикие травоядные лучше адаптированы к расти- 
тельным токсинам, чем домашние животные, и способны по- 
едать многие потенциально токсичные, но в то же время пита- 
тельные растения. Такая адаптация к ядовитым сердечным гли- 
козидам была обнаружена у даманов (Ргосаша) и газелей, ко- 
торые поедают листья олеандра М№егит о еапаег без каких-либо 
трагических последствий. Даманы употребляют и другие ток- 
сичные растения, в том числе РАу0]асса ао4есапага (богатое 
сапонинами), листья смоковницы и различных ЕпрПогЫасеае 
(с токсичными веществами в латексе), а также некоторых пред- 
ставителей сем. 5$о|]апасеае (богатого алкалоидами) (Ко{зсВИ@, 
1972). 

При рассмотрении питания таких неразборчивых в выборе 
растений животных, как даманы или снежные козы, возникает 
вопрос, могут ли покрытосеменные выработать надежный барь- 
‹ер, спасающий их от поедания млекопитающими. Возможно, 
в экстремальных условиях, когда недоступны другие растения, 
такие животные могут приспособиться к любому токсину, син- 
тезируемому растением. Более полезную информацию о том, 
что предпочитают млекопитающие, вероятно, можно получить 
при изучении видов, живущих в районах с большим количест- 
вом осадков, где им доступен широкий набор растений. Шел- 
лер, например, изучал восточную горную гориллу в Конго и 
выяснил многие особенности ее пищевого поведения (ЗсНаПег, 
1963). 

Эти гориллы — вегетарианцы, питающиеся листьями, стебля- 
ми, корнями, а также фруктами и семенами. Их дневная по- 
требность в пище огромна. Имея возможность использовать для 
питания сотни видов покрытосеменных, гориллы игнорируют 
большинство из них и ограничиваются примерно 29 видами. Эти 
29 видов`замечательны тем, что в большинстве из них содер- 
жатся вещества, которые считаются детеррентами, и тем не 
менее горилла использует их для питания. До 30% из них обла- 
дает горьким, по крайней мере для человека, вкусом, но все 
же животное их поедает. Одно из этих растений, Гароеа аа- 
рез, покрыто ужасными жалящими волосками. Как пишет 
Шеллер, «Эти крапивы настолько жгучи, что обжигают через 
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двойной слой одежд... но гориллы собирают их и спокойно по- 
едают стебли и листья, щетинящиеся белыми волосками; оче- 
видно, животное нечувствительно к ним». 

Возникает вопрос, почему гориллы предпочитают именно 
эти 99 видов из нескольких сотен, предоставленных для выбора. 
Если уж горечь и жалящие волоски, обычно предотвращающие 
поедание, не отпугивают горилл, какие же компоненты в других 
растениях Конго ограничивают их рацион до такого малого чис- 
ла видов? Ответ на этот вопрос может быть только предполо- 
жительным, так как экспериментальные доказательства пока не 
получены. Как указывает Бейт-Смит (Вае-ЗтйИВ, 1972), расте- 
ния, поедаемые гориллами, характеризуются одной общей осо- 
бенностью, хотя и принадлежат более чем к дюжине различных 
семейств: они не содержат конденсированных таннинов. Ис- 
ключение составляют только два вида сем. Козасеае, но в этом 
случае используется лишь кора, а не листья и стебли. Напро- 
тив, подавляющее большинство растений, избегаемых горилла- 
ми, — древесные покрытосеменные, характерной особенностью 
которых является высокое содержание таннинов в тканях листь- 
ев (Вае-ЗтЕП, Мека[е, 1957). 

Можно выдвинуть гипотезу, что выбор горилл определяется 
уровнем содержания таннинов и высокая концентрация послед- 
них делает растение детеррентным. Ориентиром для животных 
служит вяжущий вкус растений, содержащих таннин, но истин- 
ной причиной может быть неосознанное «понимание» того, что: 
питательная ценность таких растений понижена. Как уже гово- 
рилось (с. 165), при поедании таких растений белки образуют 
комплексы с таннинами и становятся частично или полностью 
неперевариваемыми. Этот главный фактор определяет то, что: 
гориллы едят почти все другие доступные им растения, и среди. 
них даже горькие, к которым у них развивается «склонность». 
В этом случае, как бывает и у человека, привычка приводит 
к тому, что им начинают нравиться вкусовые ощущения, по- 
лучаемые от веществ, которые в основе своей имели характер’ 
репеллентов. Наконец, способность гориллы справляться со 
жгучими волосками говорит о том, что даже физические пре- 
пятствия для поедания могут быть с успехом преодолены. 

Рассмотренная выше гипотеза, выдвинутая Бейт-Смитом 
(Вае-5тИВ, 1972( на основании наблюдений Шеллера ($сва!- 
]1ег, 1963) за пищевым поведением горилл, впоследствии была 
подтверждена при фитохимическом анализе растений, поедае- 
мых другим травоядным приматом — толстотелом (гверецей). 
Экологическое изучение растений, предпочитаемых черно-бе- 
лым толстотелом Со[офи$ диегеге, живущим в лесном заповед- 
нике Кабале в Западной Уганде, сопровождали химическим 
анализом содержащихся в этих растениях таннинов и алкалои- 
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Таблица 6.2. Содержание таннинов и алкалоидов в растениях, поедаемых 
и избегаемых толстотелами! 


Возраст Частота Таннины, Алкалоиды, 
листьев Виды растений использова- мг/г мМкг/Г 
НИЯ, № 
Молодые Сеш5$ аигапай 35,0 0,30 1,58 
Молодые МагАйапиа райусаух 8,9 0,02 8,1 
„Зрелые Сен$ 4аигапай 5,2 1,12 3,48 
Молодые Сеш$ апсапа о о _. 
Зрелые ь е Ь : , 
оды | Отеа шешИзспИ 0,5 0,77 0,95 
Зрелые Оуозруго$ абуз$ ииса 0,5 2,85 [1,3 
„Зрелые Сеш5$ арсапа 0,04 0,45 4,2 
Зрелые Тгета опетай5$ Не поеда- 81,5 5,02 
ются 
0 9,7 


Зрелые 1 МагАйапиа рашсаух » о 


' Данные химического анализа представлены в расчете на сухой вес листьев 
(Оа{е$ е{ а|., 1977). 


дов (табл. 6.2). Полученные результаты подтвердили, что со- 
держание таннинов — ключевой фактор, от которого зависит 
выбор растений. Обезьяны отказываются от тех частей расте- 
ний, содержание таннинов в которых превышает 0,2% сухого 
веса (Оа{ез е а|., 1977). Однако это не единственный фактор, 
‘играющий роль пищевой детерминанты. Например, обезьяны 
часто отказываются от зрелых листьев, так как обычно с воз- 
растом в них значительно возрастает содержание таннинов, од- 
нако отказ связан и с увеличением жесткости листьев (более 
высокое содержание лигнина), и со снижением их питательной 
ценности. 

Данные табл. 6.2 позволяют сделать вывод о том, что со- 
держание алкалоидов рег зе мало влияет на выбор пищи. По- 
видимому, эти обезьяны способны в значительной степени осу- 
ществлять детоксикацию алкалоидов. Так же как и в случае с 
горной гориллой, возможно, что небольшая горечь листьев слу- 
жит пищевым аттрактантом. При одновременном присутствии 
таннинов и алкалоидов может наблюдаться взаимосвязь их дей- 
ствия. Например, зрелые листья СеШ5 Аигапай поедаются до- 
вольно охотно, хотя содержание в них таннинов выше среднего; 
вероятно, высокое содержание таннинов компенсируется срав- 
нительно низкой концентрацией алкалоидов. Не исключено, что 
выбор толстотелом некоторых видов растений определяется вто- 
ричными соединениями других классов, анализ которых Оэтес 
(Оа{ез её а|., 1977) не проводил. Например, возможно, что во 
взрослых листьях Се! аисапа присутствуют какие-либо хи- 
мические детерренты, и поэтому они почти совсем не поедаются 
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толстотелом, несмотря на сравнительно умеренную концентра- 
цию и таннинов, и алкалоидов (табл. 6.2). 

Сходные опыты, проведенные с толстотелом Союби$ 5$аЮ- 
паз (чертова обезьяна), живущим в заповеднике Дуала-Эдеа 
в Камеруне, подтвердили не учитывающееся прежде влияние 
таннинов на выбор пищи обезьянами (МсКеу е{ а1|., 1978). Зре- 
лые листья распространенных в этом заповеднике деревьев со- 
держат в два раза больше фенолов (и таннинов), чем листья 
таких же растений, изученных прежде в заповеднике Кабале. 
Очевидно, эта разница связана с более низким содержанием 
питательных веществ в почвах Камеруна по сравнению с Запад- 
ной Угандой. Из-за высокой концентрации в листьях таннинов 
и других фенолов толстотелы, живущие в Дуала-Эдеа, избегают 
поедать листья почти всех видов деревьев, широко распростра- 
ненных в этом районе, и вместо этого питаются только листья- 
ми редко встречающихся листопадных деревьев и вторичных 
лиан. Этого недостаточно, чтобы обеспечить их пропитание, и в 
отличие от других видов Со[офи$ эти обезьяны поедают семена 
растений. Семена составляют почти половину их рациона. 
Таким образом, в результате существования «фенольного 
барьера» у большинства видов распространенных в этом райо- 
не деревьев обезьяны были вынуждены изменить стратегию 
при поиске пищи, частично переключившись с листьев на се- 
мена. 

Остается невыясненным, могут ли таннины играть сущест- 
венную роль как детерренты для других приматов, живущих в 
других местообитаниях на различных континентах. При прове- 
дении опытов по питанию возникает множество эксперимен- 
тальных трудностей, а также многочисленные проблемы при 
интерпретации их результатов, что почти не отражено в дан- 
ной книге. Чтобы расширить наши неполные в настоящее вре- 
мя знания о выборе пищи приматами, совершенно необходима 
более сложная программа, требующая усилий как экологов, так 
и фитохимиков при изучении флоры и фауны влажных тропиче- 
ских лесов. 


ГУ, Человек 


1. Выбор растений для питания 


В распоряжении первобытного человека был широкий выбор 
растений для еды. Об этом можно судить по растительным 
остаткам, найденным на стоянках неолитического человека. Об 
этом же говорит набор растений, используемых в пищу в на- 
стоящее время народностями с примитивной культурой, такими, 
как бушмены в Африке или веды на Цейлоне. С относительно 
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недавнего времени в результате развития цивилизации и урба- 
низации выбор растений для питания становится все более 
ограниченным. Ограниченность современного рациона отраже- 
на в малом числе главных сельскохозяйственных культур; в Ве- 
ликобритании, например, для потребления человеком выращива- 
ется меньше дюжины основных культур. 

На выбор пищи оказывают глубокое влияние усовершенст- 
вования по двум основным направлениям — в сфере культиви- 
рования растений и в сфере приготовления пищи. Человек про- 
водил селекцию, отбирая среди диких видов линии с необходи- 
мыми для него свойствами; при этом удалось освободить ра- 
стительные ткани от многих вредных соединений или по край- 
ней мере снизить их концентрацию. Например, клубни дикого 
картофеля часто обладают горьким вкусом и токсичностью, что 
связано с высоким содержанием алкалоидов. Индейцам Юж- 
ной Америки, которые первые ввели в культуру картофель, 
удалось избавить клубни от этих недостатков, и современные 
сорта почти полностью лишены алкалоидов. Напротив, благо- 
приятные особенности растений при разведении и селекции бы- 
ли усилены; культивируемые плоды, такие, как яблоки, груши, 
земляника, имеют большее содержание сахара и более привле- 
кательно окрашены, чем их дикие родственники. 

Большое значение для изменения вкусовых качеств и сте- 
пени усвояемости растений имеет способ приготовления. Вряд 
ли картофель стал бы таким распространенным компонентом 
пищи, если бы его употребляли в сыром виде; дело в том, что 
без варки его крахмал почти не расщепляется в организме 
животного. В то же время варка и другие способы обработки 
растений приводят к разрушению или удалению многих ток- 
сичных компонентов, в результате чего становится доступным 
для еды более широкий круг растений. Например, в процессе 
приготовления разрушаются ингибиторы трипсина, нежелатель- 
ные компоненты сырых соевых бобов. 'Плоды лебеды кино 
(Спепоро@йит дштоа) содержат токсичный сапонин, который 
можно удалить погружением плодов на ночь в воду; обрабо- 
танные таким образом семена размалывают в муку для выпеч- 
ки хлеба. 

Имея большие возможности выбора растений для питания, 
человек руководствуется в этом выборе различными качества- 
ми, такими, как цвет, форма, запах, вкус и текстура. Как и для 
других животных, сладкий вкус и аромат очень привлекатель- 
ны для человека, в то время как острый, горький и вяжущий 
вкус, как правило, служат репеллентами. Однако некоторая 
степень кислотности, горечи или вяжущего вкуса в присутствии 
сахара увеличивает привлекательность пищи, которая иначе 
воспринимается как пресная. Любовь к горькому привкусу мо- 
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жет развиваться, о чем свидетельствует, например, то, что лю- 
бители пива все больше предпочитают более горькое пиво. 
В данном случае горечь определяется компонентами хмеля, 
гупулонами и лупулонами, которые первоначально добавляли 
лишь для улучшения процесса пивоварения. 

Хотя многое известно о биохимических основах вкусовых 
ощущений, вопрос о том, каким образом учитывать эти знания 
при выборе растений для пищи, остается открытым, так как 
наши сведения о корреляции химических особенностей расте- 
ний и их вкусовых достоинств недостаточно точны. В данной 
главе будут рассмотрены более детально три вопроса: химия 
вкуса, химические основы сладкого вкуса и вкусовые интен- 
сификаторы. 


2. Химия вкуса 


В последние годы достигнуты большие успехи в химическом 
анализе вкусовых особенностей пищи. Некоторые типичные ре- 
зультаты представлены в табл. 6.3. Огромную роль в иденти- 
фикации растительных летучих соединений сыграли совершен- 
ные современные приборы, прежде всего газовые хроматогра- 
фы. Газожидкостная хроматография является идеальным спо- 
собом быстрого и чувствительного разделения компонентов, де- 
терминирующих запах. Тем не менее при изучении отдельных 
активных соединений, часто присутствующих в растениях всле- 
довых количествах, все еще существует много эксперименталь- 
ных трудностей. Например, чтобы идентифицировать летучие 
компоненты запаха сельдерея, необходимо подвергнуть экстрак- 
ции 9 т этих растений. 

Следует также напомнить, что окончательная идентифика- 
ция специфических запахов зависит от субъективной оценки че- 
ловека. Только нос человека может уловить, а мозг — опреде- 
лить, что данное вещество или смесь веществ обладают запа- 
хом малины, черной смородины или персика. При изучении вку- 
са необходимо уделить большое внимание подбору вкусовых 
стандартов и использованию методов органолептического конт- 
роля. Для описания вкуса следует разработать специальные 
термины, чтобы стандартизировать процедуру его оценки. Уже 
сделано несколько попыток классифицировать запахи и опубли- 
кованы подробные обзоры ‹с их описанием (Нагрег е а1|., 
1968 Ь; Нагрег, 1975). 

Как видно из табл. 6.3 и рис. 6.2, в настоящее время иден- 
тифицирован вкус многих фруктов (Миг$еп, 1970). В некото- 
рых случаях он определяется единственным соединением, как у 
яблок, персиков, кокосового ореха и груши, в других — пред- 
ставлен смесью нескольких компонентов: аромат банана, на- 
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Таблица 6.3. Химические компоненты, определяющие вкус и аромат плодов 
и овощей 


Компоненты, идентифицированные как 


Растения носители запаха 
Фрукты 
Яблоки Этил-2-метилбутират 
Бананы Амилацетат, амилпропионат и эвгенол 
Кокосовые орехи а-Ноналактон 
Грейпфруты (-)-Нуткатон 
Лимоны Цитраль 


Мандарины (желтое ве- | Метил-М-метилантранилат и тимол 
щестзо кожуры) 


Персики Ундекалактон 

Груши Этил-транс-2,цис-4-декадиеноат 

Малина '1- (п-Гидроксифенил) -3-бутанон 

Ваниль Банилин 

Овоши 

Перец черный 2-Изобутил-3-метоксипиразин 

Сельдерей Алкилиденфталаты, диацетил- и цис-гекс-3-енил- 
пируват 

Огурец СН.СН.СН — СНСН.СН.СН = СНСНО 

Чеснок Ди-2-пропенилдисульфид 

Лук! Дипропилдисульфид, пропантиол 


Грибы Лентионин 


' Сырой лук содержит также слезоточивое начало, пропангиал-$-оксид, С.Н5СН-$-0. 


пример, обусловлен смесью алифатических эфиров и аромати- 
ческого фенола — эвгенола. Существуют и более сложные комп- 
лексы: аромат абрикоса, очевидно, зависит от смеси около де- 
сяти монотерпенов. 

Однако для двух плодов, черной смородины и земляники, 
анализы пока не дают положительных результатов. В обоих 
случаях было выделено свыше ста летучих веществ, но остается 
неизвестным, какое из них ответственно за специфический аро- 
мат. Для искусственной клубничной эссенции используют синте- 
тическое вещество этил-1-метил-2-фенилглицидат. Еще одна не- 
удача постигла исследователей при изучении кофе и шоколада, 
в которых обнаружено свыше 700 соединений. Однако не уда- 
ется выяснить, какое из них, если таковое имеется, определяет 
аромат; не исключено также, что это соединение пока не обна- 
ружено. 

Из этой и других работ следует, что часто главную роль иг- 
рают минорные компоненты, которые в некоторых случаях бо- 
лее характерны для запаха, чем летучие соединения, найден- 
ные в большом количестве. Например, у лимона до 70% эфир- 
ного масла составляет лимонен, но запах лимона связан с при- 
сутствием цитраля, составляющего менее 5% массы масла. Эф- 
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фективность некоторых летучих веществ в создании аромата 
иллюстрирует пример с огуречным запахом, который опреде- 
ляется альдегидом нона-2,6-диеналем в концентрации 0,0001 ч. 
на млн. (табл. 6.3). 

Вряд ли существует прямая корреляция между запахом и 
химической структурой соединения. Можно ли было предста- 
вить, что два близкородственных вещества — ундекалактон и 
а-ноналактон (рис. 6.2) — дают два таких разных запаха, как 
запах персика и кокосового ореха соответственно. Каким обра- 
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Рис. 6.2. Структура некоторых веществ, определяющих запах. 


зом простая разница в числе метиленовых групп, не входящих 
в цикл, может обусловить такое резкое изменение запаха? Дру- 
гой замечательный пример представляют молекулы, ответствен- 
ные за запах ванили и имбиря. Ванилин — характерное веще- 
ство стручков ванили — обладает сладким, ароматным запахом. 
В результате конденсации ванилина с ацетоном и восстановле- 
ния Двойной связи возникает цингерон — соединение пряное и 
едкое! 


198 Глава 6 


Анализ корней имбиря (Д1пеег осатще) показал, что цин- 
герон образуется как артефакт из истинных природных дейст- 
вующих начал — гингерола и парадола, также обладающих 
жгучим и пряным вкусом. Родственные им соединения, опреде- 
ляющие острый вкус Сигсита [опбва (также сем. Длаоега- 
сеае), черного и стручкового перца, представлены на рис. 6.3. 
В данном случае наблюдается некоторая зависимость между 
степенью остроты и структурой соединения. Так, меньшая сте- 
пень остроты черного перца по сравнению со стручковым согла- 
суется с гипотезой, что 4-гидрокси-3-метоксифенильная группа, 
присутствующая в цингероне и капсаицине, определяет острый 
вкус; замена ее на 3,4-метилендиоксифенильную группу, как в 
пиперине, уменьшает степень остроты. 
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Рис. 6.3. Структура растительных веществ с острым вкусом. 


При любом обсуждении вопроса об аромате пищи необхо- 
димо отметить роль летучих соединений, содержащих серу. 
Ранее были уже рассмотрены горчичные масла, определяющие 
острый вкус горчицы и других крестоцветных и выступающие в 
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роли репеллентов при питании насекомых (с. 156). В то вре- 
мя как в небольших количествах в качестве приправы к пище 
горчица для человека привлекательна, в значительном количе- 
стве она становится репеллентом. Культивируемая горчица обя- 
зана своим вкусом сочетанию двух свойств: остроты, обуслов- 
ленной аллилизотиоцианатом, и «жгучести», обусловленной 
п-гидроксибензилизотиоцианатом. Нежелательными минорными 
компонентами, возникающими при обработке или порче горчи- 
цы, являются бутилизотиоцианат, который отличается неприят- 
вым вкусом, и аллилнитрит, придающий горчице луковый при- 
вкус. 

Такие овощи, как лук и чеснок, также содержат серусодер- 
жащие компоненты, главным образом алифатические дисульфи- 
ды (табл. 6.3; ЛоПппзоп е{ а|., 1971). И в этом случае запах мо- 
жет восприниматься двояко, будучи привлекательным для од- 
них организмов и отталкивающим для других. Наконец, следу- 
ет отметить еще одно серусодержащее вещество, замечательное 
тем, что оно не имеет неприятного запаха. Это лентионин, 
в структуру которого входят пять атомов серы, соединенных в 
кольцо с двумя метиленовыми группами (табл. 6.3). Он пред- 
ставляет собой ценное ароматическое начало культивируемого 
в Японии гриба сиитаке, ГепНпиз$ едоаез. 


3. Химия сладкого вкуса 


Сладкий вкус растительных тканей чаще всего определяется 
смесью трех обычных сахаров, присутствующих в различных 
пропорциях: глюкозы, фруктозы и сахарозы. В большинстве 
растений преобладает дисахарид сахароза; это запасная фор- 
ма сахаров, и у некоторых растений, например у сахарного 
тростника (в стеблях) и у сахарной свеклы (в корнях) она на- 
капливается в большом количестве. Сахарозу рассматривают 
как стандарт сладости для человека, и с ней сравнивают все 
другие сладкие вещества, сопоставляя растворы соответствую- 
щей концентрации. Как видно из табл. 6.4, два составляющих 
сахарозу компонента отличаются от нее по сладости, при этом 
глюкоза — менее, а фруктоза более сладкое вещество. Другие 
встречающиеся в природе моно- и олигосахара обычно, но не 
всегда, имеют сладкий вкус. Так, дисахариды мальтоза, ген- 
тибиоза и лактоза — сладкие, но трисахарид раффиноза — без- 
вкусный. 

Сладость, однако, присуща не только растительным саха- 
рам. Как хорошо известно, многие синтетические вещества зна- 
чительно превосходят сахарозу по сладости. Два наиболее из- 
вестные из них — цикламат и сахарин — слаще в Зди 500 раз 
соответственно. Правда, принимать их с пищей не рекоменду- 
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Таблица 6.4. Относительная сладость органических молекул 


Степень сла- Степень сла- 
дости по дости по 
Соединения сравнению Соединения сравнению 
с сахарозой с сахарозой 
Глюкоза 0,70 Сахарин 500 
Сахароза 1,00 Нарингениндигидрохал- 500 
Фруктоза 1,30 кон 
Цикламат 30 Неогесперидиндигидро- 1000 
Глицирризин 50 халкон 
Стевиозид 300 Белок серендип 3000 
Белок тауматин 5000 


ется. Во-первых, в отличие от сахарозы они оставляют привкус 
во рту (например, после сахарина), а во-вторых, предполагают, 
что их постоянное употребление в течение многих лет может 
вызвать у человека рак. Хотя доказательства их канцероген- 
ности не очень убедительны, в некоторых странах цикламат 
уже запрещен в качестве пищевой добавки и даже к использо- 
ванию сахарина относятся с осторожностью. Применение син- 
‚тетических сладких соединений искусственно в том смысле, что 
они при добавлении к пище или воде придают им сладкий 
вкус, но не дают дополнительной калорийности. В последнее 
время часто подчеркивается опасность чрезмерного содержания 
сахара в рационе человека (Уи4 т, 1972). Тем более оправдано 
использование искусственных сладких веществ в рационе диа- 
бетиков. 

В силу этих причин в настоящее время активно ведется по- 
иск природных растительных сладких веществ неуглеводной 
природы, и ряд таких соединений найден и предложен для про- 
мышленного производства. Известно, что в растениях присут- 
ствуют некоторые очень сладкие вещества, отличающиеся по 
строению от углеводов. Одно из наиболее известных — стевио- 
зид, гликозид дитерпена, который обнаружен в листьях 51еа 
гераиапа (СотрозКае). Другое такое вещество — глициррни- 
зин, глюкуронид тритерпена из корней солодки. Он обладает 
тем недостатком, что после него во рту сохраняется лакричный 
привкус. Структура этих и ряда других сладких веществ пока- 
зана на рис. 6.4; степень их сладости приведена в табл. 6.4. 

Наиболее замечательно обнаружение сладких веществ бел- 
ковой природы в плодах двух растений из Западной Африки: 
Дло5$согеорйуЦит ситпитзи (Меп15регтасеае) и Траитаюсосси$ 
аатейи (Магаг{асеае). Огромная степень сладости этих плодов 
привела к их широкому использованию местным населением и 
отражена в их бытовых названиях: «плод-сюрприз» и «чудесные 
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плоды Судана» соответственно. Первоначально думали, что эти 
сладкие вещества представляют собой гликопротеины, но после 
выделения их в чистом виде установили, что это простые белки. 
Они получили различные названия: монеллин, серендип, тау- 
матины Ги П. При гидролизе этих белков обнаруживают все 
обычные аминокислоты за исключением гистидина. Известно, 
что простой дипептид — метиловый эфир аспартилфенилаланина 
обладает сладким вкусом, так что сладость этих белков может 
определяться небольшим участком аминокислотной последова- 
тельности. 

Степень сладости может зависеть также от вторичной и тре- 
тичной структуры белка. Это подтверждается тем, что в ре- 
зультате денатурации монеллина при нагревании раствора до 
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Рис. 6.4. Структура некоторых соединений со сладким вкусом. Глкур — осга- 
ток глюкуроновой кислоты. 


70—75 °С сладкий вкус исчезает. При определении последова- 
тельности аминокислотных остатков было показано, что монел- 
лин состоит из двух субъединиц, содержащих 50 и 42 амино- 
кислоты соответственно; их разделение приводит к потере сла- 
дости (Вовак, [1, 1976). Есть доказательства, что в участке мо- 
лекулы, ответственном за сладкий вкус, соседствуют цистеин и 
метионин. 
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Наконец, другой тип природных сладких веществ был обна- 
ружен совсем неожиданно при изучении горечи плодов СИги$ 
(Ногом!2, 1964). Водорастворимое горькое соединение было 
идентифицировано как нарингин (7-неогесперидозид нарингени- 

а), формула которого представлена на рис. 6.5. Было установ- 
лено, что для сохранения горечи необходима строго определен- 
ная конфигурация молекулы: флавоновое ядро должно быть 
связано с глюкозой и рамнозой с обязательным положением 
связи между ними а 1—2. Изменение характера связи, напри- 
мер в нарингенин-7-рутинозиде (связь рамнозы и глюкозы 
а |—>6), другом компоненте СИги$, приводит к потере горечи; 
это соединение совершенно безвкусно. Еще более важное откры- 
тие было сделано при химической модификации горького нарин- 
гина, заключавшейся в разрыве центрального пиранового коль- 
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Рис. 6.5. Превращение горьких флавоноидов в сладкие. 


ца и восстановлении изолированной двойной связи. Оказалось, 
что образующаяся при этом молекула дигидрохалкона облада- 
ет интенсивным сладким вкусом. Таким образом, путем простой 
химической модификации можно превратить очень горькое ве- 
щество в очень сладкое. Как и в случае горечи, для проявления 
сладкого вкуса необходима строго определенная конфигурация 
молекулы. Для максимального проявления сладости требуется 
присутствие специфического углеводного компонента — неогес- 
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перидозы (Рам а 1—>2 Глю). Несколько известных природных 
дигидрохалконов содержат в качестве углеводного компонента 
только глюкозу или рамнозу; они обладают лишь слегка слад- 
ким или горько-сладким вкусом. Вместе с тем дигидрохалкон, 
представляющий производное нарингина, в 500 раз, а произ- 
водное неогесперидина (рис. 6.5) в 1000 раз слаще сахарозы в 
расчете на моль. Последнее соединение представляет собой са- 
мый сладкий из известных дигидрохалконов, и в США налаже- 
но его промышленное производство. 

Тот факт, что путем простой перестройки можно превратить 
такое горькое соединение, как нарингин, в сладкое, позволяет 
предположить, что рецепторы, ответственные за восприятие 
сладости и горечи, локализованы вблизи друг от друга. Это 
также следует из того, что ры. сахара (например, ман- 
ноза) имеют горько-слад- 
кий вкус, а некоторые сн:он 


производные сахаров Гарький 
НО \®) конец 
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(ВигсВ, Гее, 1974). Недав- 
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дельных сахаров Указы- рис 6.6. Структурные требования к рецеп- 
вают, что на языке они —торам сладкого и горького вкуса у чело- 
действительно — располо- века. 


жены близко, на расстоя- 

нии 3-4А друг от друга (Всп, Му!уавап, 1976). Предполага- 
ют, что молекула сахара поляризована на вкусовом рецепторе 
и стерически ему соответствует, как изображено на рис. 6.6. 
Взаимодействие двух рецепторов наблюдали, когда путем пред- 
варительного насыщения сладкими или горькими молекулами 
снижали ответную реакцию соответственно на горечь или сла- 
ДОСТЬ. 


4. Интенсификаторы и модификаторы вкуса 


Наконец, в этой главе следует уделить внимание вещест- 
вам, усиливающим вкус и аромат, так как такие соединения 
встречаются в природе и могут в значительной степени опреде- 
лять аппетитность растений как для насекомых, так и для выс- 
ших животных. Интенсификаторы вкуса представляют собой 
простые молекулы, которые сами не влияют на вкус, но при 
взаимодействии с другими вкусовыми молекулами усиливают 
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эффект последних. Их добавляют к пище, чтобы выявить есте- 
ственный вкус или аромат. Наиболее известный интенсифика- 
тор — хлористый натрий, вещество, которое благоразумно ис- 
пользовать только в небольших количествах из-за его собствен- 
ного соленого вкуса. В последние годы в пищевой индустрии как 
прекрасные интенсификаторы вкуса и аромата используют глу- 
тамат натрия и 6б-гидроксипурин-5’-мононуклеотид. Оба соедине- 
ния встречаются в природе; последнее из них впервые было 
выделено из пеламиды (ЪопЦо ИзП). 

Наиболее необычным интенсификатором или модификатором 
вкуса является гликопротеин — миракуларин с мол. массой 
44 000, который обнаружен в плодах Зуп5ерашт ашайсит ($а- 
ро{асеае). Он обладает способностью уничтожать кислый вкус, 
не нарушая ощущение сладкого. Наиболее отчетливо его дейст- 
вие можно видеть, если есть лимоны, содержащие много лимон- 
ной кислоты, и тщательно пережевывать мякоть. Лимоны стано- 
вятся сладкими, как апельсины! Эффект сохраняется приблизи- 
тельно в течение часа, а затем исчезает. Предполагают, что дей- 
ствие этого вещества определяется тем, что мембрана вкусового 
рецептора связывает гликопротеин и полностью теряет способ- 
ность реагировать на кислое. 

Другая не менее замечательная модификация вкуса наблю- 
дается при действии пентациклических тритерпенов, гимнеми- 
нов, которые содержатся в листьях Сиппета зушезте (Азферла- 
сеае). В данном случае действие направлено на рецепторы слад- 
кого вкуса; если пожевать эти листья, любая пища теряет сла- 
дость и отчасти подавляется ощущение горечи, т. е. сразу при- 
тупляются несколько из наиболее важных вкусовых ощущений. 
Способность замаскировать сладость, которая служит главным 
аттрактантом пищи, несомненно, может представлять ценность 
для растений в их борьбе за сохранение жизни. Отпугивающее 
действие гимнеминов на травоядных, защищающее растения, 
в которых содержатся эти вещества, изучали Грэниш и др. 
(Сгап15В е{ а|., 1974). Они установили, что гимнемовые кисло- 
ты действуют как пищевые детерренты на гусениц Ргодеша 
епаата. Это детеррентное действие проявляется даже в слу- 
чае рациона, лишенного сахара, так что при этом, очевидно, не 
изменяется вкусовая ответная реакция насекомых. Вероятно, 
рецепторы сладкого вкуса насекомых и млекопитающих суще- 
ственно различаются. 

По-видимому, гимнемовые кислоты действуют в роли защит- 
ных веществ двояким образом: они выступают как детерренты в 
отношении насекомых и оказывают более глубокое действие на 
вкусовые рецепторы млекопитающих. Эти вещества, возможно, 
только первые представители ряда сложных химических соеди- 
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нений, способных выступать в роли детеррентов во взаимоотно- 
шениях растений и животных. 

Рассмотренные выше модификаторы вкуса действуют не толь- 
ко на человека, но и на обезьян Сегсорййесиз$ ае орз. Вместе 
с тем гимнемовые кислоты и миракуларин в меньшей степени 
влияют на собак или кроликов и, очевидно, не изменяют вос- 
приятие сладкого и кислого вкуса у свиней, крыс и морских 
свинок (НеПекап+, 1976). Обнаружено также, что сладкие бел- 
ки, монеллин и тауматин, не воспринимаются как сладкие ве- 
щества собаками, хомячками, свиньями и кроликами. Таким об- 
разом, накапливается все больше доказательств, что в пределах 
царства млекопитающих природа рецепторов сладкого вкуса 
варьирует. 
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Глава 7 


Феромоны и защитные вещества 
животных 


|. Введение 


Огромное значение химической коммуникации в биологических 
системах в настоящее время общепризнано. Наряду со спосо- 
бами общения посредством акустических и оптических сигналов 
для большинства групп животных жизненно важную роль игра- 
ют и сигналы, действующие на органы обоняния. В предыду- 
щих главах уже были приведены соответствующие примеры, 
когда поведение насекомых при опылении растений и при пита- 
нии контролировалось такими сигналами. В этой главе постав- 
лена задача рассмотреть это явление более детально, уделив 
особое внимание химической структуре участвующих в этих 
процессах органических соединений. 

Химические сигналы в самом широком смысле служат уни- 
версальными признаками жизни. В определенной форме они су- 
ществуют внутри клеток, а также внутри организмов и между 
ними. Существуют четкие доказательства такого взаимодействия 
у низших растений; например, сиренин служит половым феромо- 
ном водной плесени АЦотусез, а циклический АМР — феромо- 
ном агрегации амеб слизевика Оёсуо$еИит @5со4еит. У выс- 
ших растений летучие соединения участвуют во взаимоотноше- 
ниях между организмами. Примером может служить вредное 
действие, опосредованное —монотерпеноидами и другими 
соединениями, которое одно растение оказывает на другое, 
и известное как явление аллелопатии (гл. 8). Однако только в 
царстве животных химические сигналы, действующие на органы 
обоняния, широко распространены и служат огромному числу 
различных целей. Такие сигналы животное использует для 
удовлетворения своих нужд при питании, воспроизведении и за- 
щите от нападения хищников. В группах социальных животных 
такие соединения играют также важную роль при общении осо- 
бей одного вида. Летучие соединения, используемые для комму- 
никации в пределах вида, называют феромонами, а для комму- 
никации между различными видами — алломонами. Это разли- 
чие не всегда выражено четко, так как одно и то же соединение 
может использоваться для той и другой цели. 

Хотя феромоны найдены у самых различных представителей 
животного мира, большая часть наших сведений об этих соеди- 
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нениях получена на основании опытов с насекомыми. Отчасти 
это объясняется тем, что с помощью феромонов сравнительно 
легко управлять активностью насекомых, тогда как млекопи- 
тающие значительно труднее поддаются такому контролю. От- 
части же это связано с тем, что изучение феромонов насекомых 
имеет практическое значение. Идентификация феромонов у на- 
секомых сразу же дает в руки исследователей средство управ- 
ления размером популяции, а в случае насекомых-вредителей — 
и средство борьбы с ними. 

В настоящее время хорошо доказано, что феромоны участву- 
ют и во взаимодействии млекопитающих. Наглядные примеры 
тому можно привести из половой жизни мышей и крыс, содер- 
жащихся в клетках. Пахучие вещества мочи самцов мыши, на- 
пример, индуцируют и изменяют эстральныи цикл самок. Это 
действие сильнее проявляется у самок, цикл которых подавлен 
при содержании в группах, лишенных самца, что также пред- 
ставляет косвенное доказательство влияния феромонов. У чело- 
века подобное явление наблюдали при регистрации менструаль- 
ных циклов у студенток, проживавших совместно в общежи- 
тии университета; у большинства из них происходила синхрони- 
зация цикла и одновременное наступление менструаций. Хотя 
такие эффекты у млекопитающих сейчас общепризнаны, дейст- 
вующие начала остаются неизвестными, и дальнейшее обсуж- 
дение лучше отложить до времени, когда будут лучше изучены 
молекулярные основы этих сигналов. 

У насекомых феромоны секретируются экзокринными желе- 
зами и передаются другим представителям вида в форме лету- 
чих соединений. Эффективность некоторых половых феромонов 
насекомых общеизвестна. Чтобы вызвать ответную реакцию, 
достаточно всего лишь нескольких молекул, и эти несколько 
молекул действуют на значительном расстоянии. О силе воздей- 
ствия половых феромонов свидетельствует тот факт, что для 
привлечения самцов непарного или тутового шелкопрядов до- 
статочно меньше чем | мкг/с выделяемых самкой феромонов; 
самцы начинают реагировать при концентрации феромона в 
воздухе всего лишь 100 молекул/мл. Одна самка бабочки выде- 
ляет феромоны, которые, по выражению Вилсона (\!Пзоп, 1972), 
образуют «активное воздушное пространство», занимающее не- 
сколько километров в длину и свыше ста метров в диаметре. 
Любой самец, попадающий в это активное пространство, пово- 
рачивает навстречу запаху и летит в направлении самки. Раз- 
меры активного пространства зависят от скорости ветра: с уве- 
личением скорости ветра его размеры уменьшаются. Чтобы 
проявить активность в такой системе, вещество должно быть 
очень летучим и обладать небольшой молекулярной массой. 
Действительно, большинство половых феромонов попадает в эту 
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категорию — они являются производными углеводородов с чис- 
лом атомов углерода от 5 до 20 и мол. массой 80—300. 

В отличие от этих переносимых воздухом феромонов феро- 
моны водных организмов должны быть менее летучими, харак- 
теризоваться большей молекулярной массой и, очевидно, долж- 
ны быть водорастворимыми. Эффективность их действия может 
зависеть от скорости диффузии в воде, увеличивающейся при 
наличии естественных или искусственных потоков. Следует от- 
метить, что многие феромоны водных организмов представляют 
собой белки. Это установлено для женского фактора, образуе- 
мого Уофох (СШогорНу{а) (З{агг, 1968), и для вещества, конт- 
ролирующего привлечение и расселение личинок морских желу- 
дей Ва/апиз бапо4е$ (Сизр, Меа4о\з, 1962). Сигналы, пере- 
даваемые в воде, могут быть обусловлены веществами, имею- 
щими стероидную природу. Так, самки рыбы [е6151е5$ генсшаи$ 
выделяют эстрогены для привлечения самцов (Аточцма, 1965). 

Для биохимиков одна из наиболее интересных проблем в 
изучении феромонов животных — проблема их биосинтетическо- 
го происхождения. У насекомых многие феромоны синтезируют- 
ся ае поуо из простых исходных веществ. Вместе с тем насе- 
комые могут получить феромоны из растительных источников 
и использовать их непосредственно или после преобразования. 
Известно много примеров, когда членистоногие черпают соеди- 
нения (алломоны) из растений и применяют их для защиты. 
Сам факт, что животные могут использовать растительные ток- 
сины для защиты, говорит в пользу такой же функции этих со- 
единений в самих растениях. Вряд ли животные заимствовали 
и приспосабливали бы для своих нужд химические защитные 
средства растений, если бы они уже не были опробованы в про- 
гессе отбора. 

Особый интерес представляет использование животными та- 
ких растительных соединений, как алкалоиды, физиологическая 
активность которых в организме животного хорошо известна. 
Например, питающаяся зелесо бабочка-медведица защищается 
от поедания птицами с помощью запасания в тканях на личи- 
ночной стадии алкалоидов (с. 111). Другой пример, рассматри- 
ваемый в этой главе, касается аристолоховой кислоты, которую 
бабочка РасйПорЕега апзоосшмае использует с той же целью. 
Еще более замечательно то, что некоторые животные при вы- 
работке своих алкалоидов как средства защиты воспроизводят 
биосинтетические пути растений. Это наблюдается у многоно- 
жек, муравьев, божьих коровок, жуков-плавунцов и лягушек. 

Другую группу защитных веществ, которые могут быть по- 
черпнуты из пищи или синтезируются в организме животных, 
составляют терпеноиды. Например, личинки пилильщика обла- 
дают привычкой выпускать на своих преследователей масляни- 
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стые выделения, включающие полученные с пищей монотерпе- 
ны. Эти выделения накапливаются у личинок в выросте (зобе) 
передней кишки. Вместе с тем шпанская мушка (Руа чеясао- 
па) для устрашения нападающих испускает из коленного су- 
става терпеноидный токсин, который синтезируется 4е поуо. На- 
конец, последняя группа защитных веществ, рассматриваемая 
в этой главе, — хиноны, которые, как и токсины шпанской муш- 
ки, синтезируются самим животным. Жуки-бомбардиры обра- 
зуют их с целью защиты как «горячие секреты» в специальных 
железах. 

За последние 20 с лишним лет сведения о феромонах и за- 
щитных веществах накапливаются с такой скоростью, что не- 
возможно при ограниченном объеме книги представить здесь 
полный и исчерпывающий обзор по этому вопросу. Можно толь- 
ко проиллюстрировать состояние наших знаний соответствую- 
щими примерами. Более детальную информацию о феромонах 
насекомых можно получить из книг Джекобсона (Тасозоп, 
1972), Берозы (Вегоза, 1970) и Риттера (КЩег, 1979). Феромо- 
ны млекопитающих рассмотрены в работах Албона (Аопе, 
1977) и Стоддарта (З%о44аг, 1977). Обзор защитных веществ 
сделан Везерстоном и Перси (\Меа{Вег$оп, Регсу, 1970), Шилд- 
кнехтом (5спИакпесРф, 1971), Эйзнером (Е!зпег, 1972) и Тер- 
шем и др. (ТигзсВ, 1976). Многое о защитных веществах насе- 
комых можно найти также у Рокштейна (Коскз{ешп, 1978). 


|. Феромоны насекомых 


1. Половые феромоны 


Термином «половые феромоны» обозначают соединения, вы- 
деляемые самками как для привлечения самцов, находящихся 
на некотором расстоянии, так и для побуждения их к спарива- 
нию, если они находятся вблизи. Этот же термин применяют к 
соединениям, выделяемым самцами для возбуждения самок. 
Последние соединения иногда называют афродизиаками, хотя, 
строго говоря, этот термин относится к лекарственным препара- 
там, усиливающим либидо у человека. Половые феромоны — 
наиболее изученная группа химических средств взаимодействия 
насекомых, и в настоящее время они найдены и охарактеризо- 
ваны у множества различных видов. Только у [ер!дор{ега обна- 
ружено свыше 200 видов, выделяющих женские феромоны, и не 
менее 60 видов, у которых аттрактанты выделяют самцы. 

Простейшим по химической структуре половым аттрактан- 
том является валериановая кислота — женский феромон щелку- 
на калифорнийского. Однако большинство феромонов относит- 
ся к ненасыщенным спиртам, ацетатам или карбоксикислотам с 
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Таблица 7.1. Структура некоторых типичных половых феромонов насекомых 


Структура и название Пол Организм 
СНз(СН2)зСО2Н Ф Личинка щелкуна калифор- 
Валериановая кислота нийского 

([4тощи$ сашотиси$) 
СНзСО(СН.)5СН = СНСО.Н Ф Пчела медоносная 
транс-9-Кето-2-деценовая кислота (Ар:$ теЦега) 
СНз(СН2)зСН=сСН(СН2) ОАс! Ф Капустная совка 
цис-7-Додеценилацетат (Тиспорияа п!) 
СН.(СН2).СН=сСН(СН.)'ОАс о Восточная плодожорка 
цис-8-Додеценилацетат (СтарпошШйа таеза) 
СНзСН.СН = СН(СН.) ,ОАс Ф Дубовая листовертка 
цис-11-Тетрадеценилацетат (Агсшр$ зетйегапи$) 
транс-11-Тетрадеценилацетат 
СН. (СН?) 5 ОАс 
Гексадеканилацетат [в Бабочка 
СНз(СН2).СН=сН(СН)) вОАс. Глусогеа сеге$ сеге$ 
цис-11-октадеценилацетат 
СНз(СН?2)°5СО(СН2)зСН= Ф Волнянка 
—= СН(СН.) {СН Огуса рзеид4о5иваа 


цис-б-генэйкозен-11-он 


' Ас — ацетил. 


длинной цепью (табл. 7.1). Среди них лучше всего изучена, 
несомненно, 9-кетодеценовая кислота, выделяемая пчелиной 
маткой (царицей) и привлекающая трутней к совокуплению с 
ней. Однако это только одно из 32 соединений подобной струк- 
туры, обнаруженных в голове матки. Родственная ей 9-гидрокси- 
деценовая кислота, например, также представляет собой актив- 
ное соединение, вызывающее образование и стабилизацию роя 
рабочих пчел. 

В некоторых случаях роль феромонов играют алифатические 
циклические соединения, например фронталин и экзобревико- 
мин — феромоны жуков родов Вгеисот!$ и [р$ (с. 138). Фе- 
ромоны долгоносика хлопкового (А®йопоти$ втгапа!$) состав- 
ляют производные циклогексана. Существуют также аромати- 
ческие феромоны. Фенол служит женским феромоном некото- 
рых личинок жуков; очевидно, он образуется из тирозина, полу- 
чаемого с пищей. Феромоном моли Геисаща иприт$ является 
бензальдегид. Единственный известный Фферомон алкалоидной 
природы образуют самцы бабочек Дапаи$ в андрокониях кры- 
ла. Происхождение этого феромона было рассмотрено ранее 
(с. 112). 

Феромоны содержатся в насекомых в очень низкой концент- 
рации, и для их выделения и идентификации требуется огром- 
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ное число особей. Каждая самка волнянки псевдотсуговой со- 
держит около 40 нг феромона в последних сегментах брюшка. 
Чтобы выделить в достаточном количестве материал для опре- 
деления, необходимо иметь не менее 6000 насекомых. Для из- 
влечения 1,5 мг феромона из хлопковой моли было использова- 
но около |1 млн неоплодотворенных самок. 

У любого насекомого химическая структура преобладающе- 
го феромона обычно очень специфична, и небольшое измене- 
ние молекулы может привести к исчезновению или уменьшению 


Дбоная сбязь 6 
транс-пеложении ^^ тт и о 


ыы 


х 5 3 к о | 
СН, -СН,-СН,-СН,.-СН,-СН,-СН,-СН.-СнН, СсН.-Сн.-СН,ОЕ 


Дбоцная связь 6 | | | | | 


цис -положении - о > 


Высская оигтибмость (Приробнь ФЕРОМОН) 
Низкая акпиидмость 
— Лет активности 


Рис. 7.1. Влияние положения двойной связи в ацетатах С!2-спиртов на их 
активность как половых аттрактантов у самцов капустной совки. Ас—ацетат. 


ее активности. Большинство углеводородных феромонов содер- 
жит изолированную двойную связь, положение и стереохимия 
(цис- или транс-) которой имеет существенное значение. Это 
можно проиллюстрировать на примере феромона капустной 
совки (Тисйоршяа п). При тестировании ряда его синтетиче- 
ских аналогов было обнаружено, что все они значительно ме- 
нее активны, чем природный феромон, а большинство вообще 
не обладает активностью (рис. 7.1) (Тасобзоп её а|., 1970). 
Природный феромон — это цис-7-алкенилацетат. Его синтети- 
ческий транс-7-изомер проявляет некоторую активность. По-ви- 
димому, существует общая закономерность: если не меняется 
положение двойной связи в молекуле, в определенной степени 
активны и цис- и транс-формы. У дубовой листовертки природ- 
ный феромон самки представляет собой смесь транс- и цис-изо- 
меров в отношении 2:1, что достаточно необычно. Природный 
феромон волнянки псевдотсуговой — чистый цис-б-генэйко- 
зен-1]-он, однако его синтетическая транс-форма также активно 
привлекает самцов этой моли (ЗтИЬ ей а|., 1975). 

Хотя структурные требования для активности половых фе- 
ромонов сравнительно жестки, не исключено, что совершенно 
неродственные соединения оказывают одинаковое действие. Это 
доказано на примере таракана американского (Репр{апеа ате- 
псапа), половое возбуждение которого наряду с природным 
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женским феромоном могут вызывать вещества, присутствующие 
в экстрактах из растительных тканей (Во\ег5, Водеп еп, 1971). 
Одно из таких активных соединений, найденное у голосеменных, 
идентифицировано как О-борнилацетат (рис. 7.2) и активно в 
концентрации 0,07 мг/см?. Следует отметить, что [.-изомер в 
100 раз менее активен, чем О-изомер. Таким образом, в дан- 
ном случае стереохимия имеет большое значение. Летучие со- 
единения, действующие как феромоны на таракана, найдены 
также у ряда покрытосеменных; при обследовании 100 видов у 


ОС Фе 
соос(н:); 


Р-ворнилацетат римеблиур 
(таракан американский: (средиземноморская дрозофила’. 
Кегир{атега ) Гаси$) 
Кузлир 


(бынная мита. 24645) 


Рис. 7.2. Структура некоторых соединений, имитирующих половые 
феромоны. 


восьми из них обнаружены активные компоненты неизвестной 
природы. Некоторые синтетические органические соединения 
также могут имитировать активность природных феромонов. 
Два из них нашли применение. Это тримедлур, активный в отно- 
шении средиземноморской дрозофилы, и куэлур, который при- 
влекает самцов дынной мухи (Раси$ сисигьйае). Строение этих 
двух соединений изображено на рис. 7.2. В некоторых случаях 
при изучении химии полового поведения были выявлены спе- 
цифические взаимоотношения между растением и насекомым, 
которое на нем живет и размножается. Так, Риддифорд и Виль- 
ямс (К1ааЙога, \ИИНатз, 1967) обнаружили, что павлиноглазки 
Полифема (АяШегеа рошрйетиз) могут спариваться только в 
присутствии листьев красного дуба (Сиегсиз гибга). Анализ по- 
казал, что эманация листьев содержит летучий углеводород 
транс-2-гексаналь, попадание которого на рецепторы антенн са- 
мок служит триггером для выделения ими феромонов, которые 
в свою очередь побуждают самцов к спариванию. Подобная си- 
туация, возможно, наблюдается и у насекомых других видов, 
например у жуков-долгоносиков Юйабао5сешт оф5$сиги$, которые 
не выделяют половых аттрактантов, если кормятся не на сахар- 
ной свекле (СПапх, Сит@$, 1972); в этом случае триггерное дей- 
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ствие предположительно оказывают неизвестные растительные 
соединения, специфичные для сахарной свеклы. 

Пути биосинтеза половых феромонов изучены пока еще недо- 
статочно, что связано с практическими трудностями введения 
меченых предшественников в железы насекомых. Однако пола- 
гают, что обычно половые феромоны синтезируются в теле на- 
секомых. Большинство более простых феромонов (табл. 7.1) — 
производные жирных кислот. Они могут синтезироваться непо- 
средственно путем конденсации соответствующего числа аце- 
татных единиц или непрямым путем, а из жирных кислот обыч- 
ных липидов — в результате декарбоксилирования, укорочения 
цепей и т. п. Только в некоторых случаях, например как у ба- 
бочек-данаид и короедов, половые феромоны происходят из пи- 
щи, что уже обсуждалось в гл. 3. У этих насекомых выделен- 
ное из растительного материала вещество используется или не- 
посредственно, или после соответствующей химической модифи- 
кации. Одно время считали, что женские феромоны дубовой ли- 
стовертки — смесь тетрадеценилацетатов (табл. 7.1) — также 
имеют пищевое происхождение (Непагу её а1., 1976), но в бо- 
лее поздних работах (МШеге{ а1|., 1976; Нтдешапе, \У/1сбтапп., 
1977) было показано, что это не так. 

Половые феромоны используются для борьбы с вредителями 
в США. При этом применяют два подхода. Первый состоит в 
установке ловушек для самцов путем размещения некоторого 
количества феромона самок в районе, где необходимо провести 
борьбу с данным видом. Это препятствует ориентации самцов 
на природный феромон, выделяемый самками, благодаря чему 
не происходит спаривания. Количество феромона, необходимого 
для ловушки, может быть совсем небольшим. Полевые испы- 
тания показали, что для нарушения ориентации самцов на вы- 
деления самок капустной совки достаточно 17 мг феромона, раз- 
мещенного в 100 точках пространства объемом 27 м3. Второй 
подход заключается в распространении менее специфичного ле- 
тучего вещества, которое маскирует эффект феромона, мешая 
восприятию сигнала. 

Хотя теоретически с помощью ловушек насекомое-вредитель 
может быть полностью уничтожено, на практике множество 
факторов ограничивают эффективность половой приманки. Наи- 
более широко синтетические аттрактанты используют для вы- 
явления (путем вылавливания насекомых) зоны заражения и 
размера популяции данных насекомых. Эта информация мо- 
жет быть затем использована для определения необходимых 
мер борьбы, таких, как опрыскивание зоны соответствующим 
пестицидом. 

По крайней мере в двух случаях полевые опыты подтвердили 
пригодность феромонов непосредственно для борьбы с вредите- 
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лями. Так, Гастон и др. (@азоп е{ а|., 1977) успешно боролись 
с хлопковой молью (РесНпорйога со$зумеЦа), личинки которой 
пожирают хлопчатник, с помощью синтетического госсиплура. 
Это вещество нарушает нормальную связь между взрослыми 
бабочками через феромоны. Стоимость процедуры, которая со- 
стоит в контролируемом распространении из специальных кон- 
тейнеров смеси феромонов в гексане, сопоставима со стоимо- 
стью применения соответствующих инсектицидов. Другое син- 
тетическое соединение — мультилур — помещали в клейкие ло- 
вушки и использовали для борьбы с ильмовым короедом $со1у- 
115 тира 5$ в восточных штатах США (Гашег, 1979). 
Массовый лов жуков в ловушки, однако, должен сопровождать- 
ся такой обработкой пораженных листьев, чтобы насекомые, 
которые избежали ловушек, не имели больше источника пищи. 
Разрушительное действие короедов на деревья вяза определя- 
ется главным образом тем, что они открывают дорогу для 
цератоцистиса вязового (Сегаюсуз$Н$ штае). Токсины, образуе- 
мые этим грибом, и их действие на деревья рассматриваются 
более подробно в гл. 9. 


2. Следовые феромоны 


Следовые феромоны, как показывает само их название, об- 
щественные насекомые испускают как метки, которыми другие 
члены сообщества руководствуются, направляясь от гнезда к 
источнику пищи и обратно. Такие вещества используются му- 
равьями, пчелами и термитами, у которых они образуются в со- 
ответствующих железах. 

Химическая структура следовых феромонов может быть раз- 
личной (рис. 7.3). Муравьи-листорезы АНа ехапа вырабаты- 
вают очень активное вещество — метиловый эфир 4-метилпир- 
рол-2-карбоксилата (ТотИпзоп её а|., 1971). Это вещество вос- 
принимается муравьями в концентрации 0,8 пг/см, что эквива- 
лентно 3,48. 108 молекул/см. Зная эти цифры, можно рассчитать, 
что для образования детектируемого муравьями пахучего следа 
вокруг всего земного шара достаточно 0,33 мг этого соединения. 
Пока не до конца ясны биосинтетические пути происхождения 
этого соединения, но вполне возможно, что оно формируется 
под действием бактерий желудка на триптофан пищи. 

То же пиррольное производное идентифицировано как сле- 
довой феромон у АНа серйа[0{ез и, возможно, присутствует и у 
других муравьев трибы АЙ!1:. Из 12 видов муравьев этой трибы 
1] перемещаются по следам этого феромона, в то время как 
муравьи других триб не реагируют на него (Ко Бпзоп, 1974). 

Биохимия муравьев-листорезов представляет также боль- 
шой интерес с другой точки зрения (МагИип, 1970). Помимо 
этого очень интересного следового феромона они синтезируют 
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три гормональных вещества, используемых для контроля роста 
колоний грибов. Муравьи-листорезы поставляют растительный 
материал грибам, которых они используют как источник пищи. 
Первое из упомянутых веществ — индолилуксусная кислота, 
ауксин высших растений, поставляется муравьями для усиления 
роста грибов. Второе вещество — мирмикацин СНз(СН.)5- 
СНОНСН2СО?Н — используется для предотвращения роста не- 
желательных (т. е. чужеродных) грибных спор. Третье вещест- 
во — фенилуксусная кислота СН5СН>СО2Н — применяется, что- 
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Рис. 7.3. Следовые феромоны насекомых. 


бы не допустить роста бактерий. Все эти три вещества синтези- 
руются в заднегрудных железах, постоянно ‘выпрыскиваются 
муравьями на грибы и распределяются по всему гнезду. В этой 
замечательной симбиотической ассоциации между насекомыми 
и грибами муравьи используют химические гербициды для пред- 
отвращения роста других, нежелательных микроорганизмов в 
колонии грибов. 

У другой группы муравьев идентифицированы следовые феро- 
моны алкалоидной природы. Тропические фараоновы муравьи 
(Мопотопит рйагаот$) метят свои следы бициклическим алка- 
лоидом (рис. 7.3) (К Щег е{ а|., 1973). Это вещество также мо- 
жет образовываться при биосинтетической модификации алка- 
лоида, полученного из растительной пищи. 

Пчела медоносная (Арё$ теИТега), несомненно, получает 
свой следовой феромон’— монотерпен  гераниол — непосредст- 
венно из растений. Гераниол из цветочных ароматических ве- 
ществ улавливается пчелой, концентрируется в ней, а затем 
выделяется при необходимости как указатель источника пищи. 
Пчелы рода Тивопа используют другое соединение, вероятно 
растительного происхождения, — бензальдегид, который может 
образоваться из цианогенного гликозида прунасина. Этот аль- 
дегид с его миндальным запахом представляет почти идеальный 
феромон для мечения пищи, так как со временем он теряет свою 
силу, превращаясь в результате окисления в неактивную бен- 
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зойную кислоту. Без подкрепления следы бензальдегида со вре- 
менем разрушаются и теряют активность по мере того, как ис- 
точник пищи используется насекомыми. 

Термиты также применяют пахучие следовые вещества. 
У Кейсишегтез игоймсиз феромон охарактеризован как 3-цис, 
6-транс-8-додекатриен-!-ол. Этот спирт обнаружен, кроме то- 
го, в инфицированной грибами древесине, которой питаются 
термиты. Очевидно, они получают феромон из пищи и направ- 
ляют его в стернальные железы, откуда секретируют, чтобы 
прокладывать пути. Неизвестно, является ли спирт продуктом 
обмена древесины или метаболитом гриба; нельзя также пол- 
ностью исключить, что термиты сами синтезируют феромон. 
Однако тот факт, что это вещество было обнаружено в их ра- 
ционе, вряд ли простое совпадение, на которое можно не обра- 
щать внимания. | 


3. Феромоны тревоги 


Большинство феромонов тревоги насекомых образуется и 
выделяется затем из подчелюстных или анальных желез и из 
жалящего анпарата. Их образование часто связано с синтезом 
защитных веществ. Вступая в «битву», общественные насеко- 
мые выпрыскивают через мандибулы секрет нижнечелюстных 
желез на врага, который таким образом «получает ярлык» аг- 
рессора. Тревога передается другим членам общества путем 
диффузии паров феромонов в воздухе. 

Жалящие аппараты пчел и ос содержат несколько желез, 
которые продуцируют феромоны тревоги. Сама ядовитая желе- 
за часто образует вещества тревоги, которые выделяются вме- 
сте с ядом. Осы рода Уезра впрыскивают яд, содержащий веще- 
ства тревоги, а медоносная пчела при ужаливании оставляет 
метку в виде изоамилацетата, указывающую другим пчелам 
место, которое необходимо жалить. У некоторых насекомых од- 
но и то же вещество выполняет функции сигнала тревоги и за- 
щитную, например муравьиная кислота, образуемая муравьями 
рода Рогииса. 

Большинство феромонов тревоги, идентифицированных у на- 
секомых, имеет относительно простую структуру (рис. 7.4). 
У некоторых муравьев они представлены простыми углеводоро- 
дами, такими, как ундекан, тридекан и пентадекан. У других 
видов обнаружены альдегидные и кетонные производные этих 
углеводородов. Запахи тревоги у видов сем. Еогпистае, Нуте- 
порега, [зорфега и Мугпистае могут давать, вероятно, компо- 
ненты эфирных масел, в том числе цитронеллол, цитраль, а-пи- 
нен, терпинолен и лимонен. У тлей роль феромонов тревоги вы- 
полняют, очевидно, более сложные терпеноиды, такие, как нена- 
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сыщенный моноциклический сесквитерпен гермакрен А. Гермак- 
рен А очень лабилен, он разрушается вскоре после удаления на- 
падающего хищника. Это создает для тлей то преимущество, что 
они могут почти немедленно вернуться к месту кормления. 
Феромоны тревоги являются наименее специфичными из ле- 
тучих гормонов насекомых. Так, различные виды одного рода 
или даже разных родов могут употреблять один и тот же сиг- 


Мирафьиная кислота Ундекан 
(иура Чьи: ЕОГлИиСа) (муравьи: коггиса) 


сниснохсноснсосн,сн, СН,Соб(сн,,СНсН,, 


4-Метил-3-вептанон Изоамилацет ат? ГЕрПиНолеи 
(мурабьм/ Робопотиг/тег) (пчель!. 25) ПЕРМИ ТБ! : 
Ятиегте$) 


Рис. 7.4. Структура феромонов тревоги насекомых. 


нал тревоги. Вместе с тем муравьи обладают высокой степенью 
обонятельной чувствительности и проявляют преимущественную 
восприимчивость к собственным феромонам, но не к близко- 
родственным соединениям. Например, муравьи-жнецы (Робопо- 
тугтех Бага!и$) в 10000 раз менее чувствительны к 2:метил- 
3-гептанону, изомеру природного феромона, чем к самому феро- 
мону 4-метил-3-гептанону. 

Количество информации, передаваемой феромонами тревоги 
у муравьев, может быть очень значительным. Например, му- 
равьи-портные (ОесорйШа юпетода) при нападении хищника 
выпускают «букет» феромонов, состоящий из четырех кислород- 
содержащих углеводородов с различной летучестью. Другие 
муравьи, приближаясь к месту атаки, прежде всего приходят 
в боевую готовность под влиянием наиболее летучего компо- 
нента |-гексаналя СН. (СН2)4СНО, а затем привлекаются к ме- 
сту битвы родственным ему спиртом 1-гексанолом. Наконец, 
когда они уже направляются, чтобы присоединиться к первому 
муравью, их нападение на хищника стимулируется маркером 
(Б1Ыло тагКег) 2-бутил-2-октеналем. Четвертый компонент, 
3-ундеканон, действует одновременно с третьим как сигнал 
ориентации на близком расстоянии. Таким образом, атака вра- 
га приводит к хорошо согласованной последовательности пове- 
денческих реакций тревоги, что обеспечивает эффективную за- 
щиту колонии насекомых (ВгаазВах,, 1979). 

Муравьи могут сами нападать на других животных, и при 
этом проявляются хорошо выраженные взаимоотношения хищ- 
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ник — жертва, как, например, при поедании термитов. При 
этом взаимодействии химические сигналы имеют огромное зна- 
чение для мобилизации и тревоги. Феромоны мобилизации вы- 
деляются муравьями, чтобы координировать действия в атаке 
на колонию термитов, и те же самые сигналы могут восприни- 
маться термитами как заблаговременное предупреждение об 
атаке. В этой ситуации некоторые виды муравьев, например 
Десатойит иёепзе, испускают химический сигнал мобилиза- 
ции таким образом, что атакуемые термиты остаются совершен- 
но нечувствительными к образовавшимся летучим веществам. 
Муравьи достигают этого с помощью незначительного изменения 
химической структуры феромона — переходом от алифатическо- 
го альдегида к соответствующему спирту. Это явление назвали 
«химической маскировкой» по аналогии < часто встречающейся 
маскирующей окраской (ВаскКег, Еуапз, 1980). 

Сходная химическая мимикрия наблюдается у жуков-стафи- 
линид Гиспорзетиз |[го$И, которые, подобно муравьям, напада- 
ют на колонии термитов. Жуки синтезируют сложный набор уг- 
леводородов — компонентов кутикулы, которые во всех отноше- 
ниях подобны компонентам кутикулы термитов-хозяев (Но\уага 
е{ а|., 1980). Этих жуков-хищников, имеющих такой же покров, 
как и их жертвы, можно в соответствии с поговоркой назвать 
волками в овечьей шкуре. 


Ш. Феромоны млекопитающих 


Классический ответ на опасность дает скунс Мерй!1$ тер№в- 
15, который в случае испуга, оказавшись на расстоянии вытяну- 
той руки от врага, выпускает пахучий секрет из анальных же- 
лез. Образующийся в результате запах не только предупреж- 
дает об опасности других скунсов, находящихся поблизости, но 
служит также механизмом борьбы с врагом. Например, это 
средство очень эффективно отгоняет прочь людей. Активное 
начало выбрасываемого скунсом пахучего вещества включает 
три серусодержащих соединения: кротил, изопентилмеркаптан и 
метилкротилсульфид. Выбрасывание пахучего вещества при 
стрессовой ситуации — это лишь один из примеров, когда жи- 
вотные осуществляют химическую коммуникацию при участии 
органов обоняния. Серусодержащие соединения желез скунса 
одновременно играют роль феромонов и алломонов и во многом 
сходны с пахучими веществами насекомых, уже рассмотренны- 
ми в предыдущем разделе. Однако в отличие от положения © 
насекомыми наши знания о химии феромонов млекопитающих 
все еще очень неполны, и во многих случаях мы можем только 
догадываться об их химической природе. 
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В условиях стресса сильный запах секрета из пахучих желез 
испускает не только скунс. Это явление характерно для многих 
млекопитающих, например для полосатой гиены (Нуаепа пуае- 
па), домовой многозубки (5$ипсиз$ типпи$) и чернохвостого оле- 
ня (О4осоПеи$ Пет1опиз). При столкновении с опасностью у 
животных часто выделяются моча и фекалии. Иногда это про- 
исходит в результате автоматической реакции, а иногда как 
контролируемый ответ. Например, шиншиллы и морские свинки 
опрыскивают мочой места прикосновения человеческих рук. 
Практически все химические сигналы животных происходят из 
мочи, или фекалиев, или выделений анальных желез. В ряде 
случаев летучие феромоны синтезируются в специальных же- 
лезах, как это имеет место у скунса. Они могут образовываться 
также в придаточных половых железах или в железах кожи. 

Число известных химических сигналов, используемых млеко- 
питающими, велико, причем постоянно обнаруживаются все но- 
вые (см. обзор Е1зепЪегр, КЛе!штап, 1972). Одно из преимуществ 
обонятельных сигналов по кравнению с сигналами, действую- 
щими на органы слуха и зрения, состоит в том, что запах со- 
храняется на некоторое время после удаления его источника. 
Это имеет значение как при сигнале предупреждения об опас- 
ности, так и при мечении запахом своих территорий. Устойчи- 
вость обонятельных сигналов важна также для полового воз- 
буждения и для подготовки обоих партнеров к совокуплению. 

Некоторые более сложные стороны сигнализации запахом у 
млекопитающих при передаче информации относительно пола, 
возраста, соответствия и настроения были изучены в опытах с 
чернохвостыми оленями. У этих животных установлено нали- 
чие шести специализированных областей, несущих железы. Се- 
креты этих желез животное наносит ‘на разные части собствен- 
ного тела или в определенные точки в пределах выбранного 
участка. Секреты, нанесенные на тело, диффундируют в воздух 
и улавливаются другими оленями того же стада. Из всех ве- 
ществ, выделяемых железами, охарактеризовано только веще- 
ство, выделяемое тарзальной железой, которое представляет со- 
бой )-лактон (рис. 7.5) (Вгомщее её а1[., 1969). Химические ос- 
новы остальных разнообразных сигналов еще не выяснены. 

Большинство млекопитающих в общественной и половой 
жизни использует сходный набор пахучих веществ. Так, баран 
способен уловить готовность к половому акту овец по измене- 
нию запаха их мочи. Это, очевидно, связано с увеличением ко- 
личества эстрогенов, выделяющихся в период эструса. У вило- 
рогой антилопы (АпШосарга атейсапа) самцы секретируют ряд 
длинноцепочечных спиртов и органических кислот с короткой 
цепью (например, изовалериановую) из заушной железы и ис- 
пользуют их для мечения растений в пределах своей территории 
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(МиПег-бсП\агЁе е{ а1|., 1974). Подобный же пахучий феромон 
для мечения территории, выделяемый самцами песчанки Мег!- 
опез ипршси|аз, идентифицирован как фенилуксусная кисло- 
та СеН5СН2СО.Н (ТШеззеп её а|., 1974). Иногда это же соеди- 
нение обнаруживают в экзокринном секрете мускусной черепахи 
ЗТегпошегиз ойогаи$, которая использует его сильный неприят- 


\®) 
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(кабан: 5и5) (уидетипа. 216е11) 
СН,_СН, 
_оСн-снисн-синысн, сн.сососн,сн,5СН, 
соо 9-Имометиллентан-2, 4-диом 
Галень ; даосо[еиз) /Гшена, Пуаепа/) 
СН.СН=СНСсН,5Н (СН)),СН(СН,) ОН 
сн,сн=снсн,$$сн, (СНсНСнснуи он 
(сН,.СНСН,СН,5Н (сн)снсн,со,н 
снуснсненусо,н 
(Скунс: Мер 15) (Вилорогая антилопа: 
пи (осарга) 


Рис. 7.5. Структура некоторых пахучих веществ млекопитающих. 


ный запах для отпугивания нападающих на нее хищников 
(Е1зпег еф а[., 1977). 

Полную идентификацию химического сигнала полового воз- 
буждения удалось осуществить только в очень немногих слу- 
чаях, в частности у кабана. Несколько лет назад было установ- 
лено, что запах соответствующего секрета определяется смесью 
б5а-андрост-16-ен-За-ола и родственного ему 3-кетона (рис. 7.5). 
Эти два соединения, близкие по структуре мужским половым 
гормонам, андростерону и тестостерону, имеют сильный мускус- 
ный запах. 

Вероятно, они подобны секретам африканской циветты — ци- 
ветону и мускусного быка — мускону, также имеющим мускус- 
ный запах. Действительно, структурное сходство очевидно, ес- 
ли изобразить молекулу циветона в форме такой же структур- 
ной матрицы, как и пахучие соединения кабана (рис. 7.5). 
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Таблица 7.2. Женские половые феромоны приматов 


Содержание, % 


Оргапическая 


Химическая структура кислота макак- 
резус человек 
СНзСО.Н Уксусная 36 66 
СНзСН2СО»Н Пропионовая 12 19 
(СНз)›СНСО2Н Изомасляная 3 2 
СН.СН.СН.СО.Н Масляная 38 8 
(СНз)СНСН.СО.Н Изовалериановая 6 4 
(СН) 2СН(СН.) СОН Изокапроновая 5 | 


Совершенно неожиданно входящий в состав пахучих выде- 
лений кабана кетон был найден недавно в следовых количест- 
вах (8 нг на | г сырого веса) в двух растениях: в пастернаке 
(в корнях) и в кельдерее (в стеблях) (Саи, Норреп, 1979). 
Его идентификация основана на данных радиоиммунохимиче- 
ского анализа с применением газовой хроматографии и масс- 
спектрометрии. Сельдерею в свое время приписывали роль ово- 
ща, усиливающего либидо, но пока связь между этим предпо- 
Лагаемым качеством и присутствием пахучего секрета кабана 
не ясна. 

Об эффективности действия запаха кабана на половое воз- 
буждение самок можно судить по опытам, в которых было по- 
казано, что даже после удаления кабана из загона одного его 
запаха было достаточно, чтобы вызвать эструс и готовность к 
оплодотворению у 81% самок. Мясо кабана иногда сохраняет 
этот легкий мускусный запах, причем женщины улавливают его 
скорее, чем мужчины. Возможно, что при половых сношениях у 
человека также участвуют феромоны в виде соответствующих 
мужских или женских стероидных гормонов, которые выделя- 
ются с секретами кожных и добавочных половых желез. По 
крайней мере известно, что мужчины и женщины отчетливо раз- 
личаются по запаху. 

Помимо стероидов или стероидоподобных веществ среди 
феромонов млекопитающих охарактеризованы только вещества, 
выделяемые самками приматов для возбуждения самцов. Они 
секретируются влагалищем и представляют собой смесь очень 
простых органических кислот < короткой цепью (табл. 7.2). Эти 
кислоты обнаружены как минорные компоненты секретов вла- 
галища у макака-резуса, павиана анубис, мартышки-гусара, 
свинохвостого макака, крабоядной обезьяны и беличьей обезья- 
ны. Почти очевидно, что их синтез является общей особенностью 
половой жизни приматов. При получении этих обонятельных 
сигналов у самцов макака-резуса возникает половое возбужде- 
ние и активность. Эти же органические кислоты в различной 
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концентрации находят в выделениях влагалища у женщин. Ко- 
личество кислот варьирует в зависимости от стадий менстру- 
ального цикла, будучи самым высоким в период максимальной 
половой активности (М!сВае| е{ а|., 1974). Недостоверная ле- 
генда о том, что Наполеон, возвращаясь после одной из воен- 
ных кампаний, просил в письме свою жену Жозефину не при- 
нимать ванну до его приезда, может быть, в таком случае имеет 
вполне научное обоснование. Разрушение феромонов при слиш- 
ком усердном обмывании женских органов, очевидно, может 
лишить женщину обонятельной привлекательности для проти- 
воположного пола. 

Последняя группа пахучих веществ, имеющих значение во 
взаимоотношениях млекопитающих, — различные амины. На- 
пример, триметиламин М(СНз)з, имеющий сильный рыбный за- 
пах, идентифицирован как компонент менструальной крови жен- 
щин и секрет анальных желез рыжей лисицы Ушрех ошрех 
(Агтооге, Еоге$ег, 1976). 

Любопытно, что это же соединение в концентрации 400 ч. 
на млн. (Сгот\уе|, К1сВаг@$оп, 1956) найдено в растении с со- 
ответствующим названием — марь вонючая (Сйепоро@йит ош- 
сапа). Действительно, Линнею ([ппаеиз, 1756), давшему имя 
этому растению, было известно, что оно обладает таким запахом, 
а также то, что собаки сильно возбуждаются в присутствии 
этого растения. В выделениях анальных желез рыжей лисицы 
наряду с летучими жирными кислотами найдены также два диа- 
мина — путресцин и кадаверин (АБопе, Реггу, 1976). Возможно, 
все эти соединения образуются у лисицы из нелетучих предше- 
ственников благодаря действию микроорганизмов в железах. 
Их значение для лисицы как феромонов пока не совсем ясно, но 
не исключено, что они являются половыми аттрактантами или 
факторами «узнавания». 


Защитные вещества 


1. Распределение 


Хорошо известно, что многие животные при нападении вра- 
гов используют средства химической защиты. Изучены различ- 
ные механизмы защиты и многие вещества, которые в ней уча- 
ствуют (табл. 7.3). В настоящее время наиболее полная инфор- 
мация получена для членистоногих, которые или синтезируют 
вещества защиты 4е поуо, или используют соединения, почерп- 
нутые из пищи. Некоторые токсины синтезируются в специаль- 
ных железах, другие содержатся в крови или кишечнике. Одни 
секреты желез вводятся под давлением, другими враг опрыски- 
вается, а некоторые просто выделяются на поверхности тела 
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Таблица 7.3. Вещества химической защиты у животных 


Класс Примеры Типичные токсины 
Рыбы Кузовок Алкалоиды 
Земноводные Лягушки, жабы | Сердечные токсины, пептиды, нейро- 
саламандры токсины, алкалоиды 
Пресмыкающиеся | Змеи Ядовитые пептиды 
Членистоногие 
Двупарноногие | Многоножки Алкалоиды, хиноны, цианогены 
Губоногие Сороконожки 
Паукообразные Скорпионы Уксусная кислота, пептиды 
Насекомые Тараканы Алифатические альдегиды 
Термиты Терпены, хиноны 
Жуки Стероиды, хиноны 
Моли, бабочки Сердечные гликозиды, алкалоиды 
Муравьи Муравьиная кислота, терпены 
Светляки Буфадиенолиды 


животного. Большинство токсинов активно 
спектра врагов. 

С точки зрения фитохимика наиболее интересным аспектом 
является то, что защитные секреты членистоногих, за неболь- 
шим исключением, представляют собой соединения того же ти- 
па, что и вторичные метаболиты растений. Некоторые из этих 


против Широкого 


Таблица 7.4. Некоторые защитные вещества, синтезируемые и животными, 
и растениями 


Токсины 


Алкалоид 
Анабазеин 


Цианогенные гли- 

козиды: 
Линамарин И 
лотаустралин 


Фенол: 
Гидрохинон 


Терпеноид: 
В-Селинен 


Амин: 
5-Гидрокси- 
триптамин 


Животные 


Алкалоид из яда муравьев 
Арйаепова$ ег 


Защитные цианиды моли 


Суваепа и бабочки Нейсо- 
115 


Защитные вещества 
вунца Дуй5си$ 


Вещество из личинки че- 


шуекрылого ВаНиз рошаа- 
ти5 


пла- 


Андроконии 


медведицы 
АгсЦца са]а 


Растения 


Один из нескольких алка- 
лоидов листьев табака №- 
сонапа 


Токсины лядвенца, клевера 
и других растений 


Токсины колючек Хап ит 
сапааеп5е 


Вещество из листьев сель- 
дерея Адит вгауео[еп$ 


Жалящие волоски крапивы 
Огиса оса 
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соединений, такие, как транс-2-гексеналь, бензальдегид, сали- 
циловый альдегид, цитраль и цитронеллаль, широко распростра- 
нены среди растений. Даже механизмы образования их у ра- 
стений и животных могут быть одинаковыми. У растений НСМ 
образуется путем гидролиза цианогенных гликозидов (с. 102). 
Не исключено, что защитный механизм личинок некоторых ли- 
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СН: 
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С Н } 6 Н |] 
Долитодиал Ирисодиал дантариоин : 
Гпалочники: Ятзотогриа) (жуки-хишники: (шпанская мушла: 
$фарлити5) дугга) 


Рис. 7.6. Низшие терпеноиды — защитные вещества членистоногих. 


стоедов, цианогенные секреты которых содержат бензальдегид 
и глюкозу, такой же, как у растений (Мооге, 1967). 

Примеры одинаковых защитных веществ у животных и расте- 
ний приведены в табл. 7.4. 

Проблема защиты членистоногих от хищников неоднократно 
рассматривалась в последнее время в ряде обзоров (\Меа{егз- 
{оп, Регсу, 1970; ЗсВИаКпесв 1971; Е!зпег, 1972). Здесь мы при- 
ведем лишь отдельные примеры действия веществ четырех 
групп: терпеноидов, алкалоидов, фенолов и хинонов. 


2. Терпеноиды 


Низкомолекулярные терпеноиды представляют собой относи- 
тельно малоспецифичные токсины, секретируемые для защиты 
многими насекомыми (рис. 7.6). Поскольку они летучи и сильно 
пахнут, их запаха может быть достаточно, чтобы отпугнуть на- 
падающее животное. Пары могут оказывать раздражающее 
действие, а капли, попавшие на покровы хищника, могут вызы- 
вать жжение и зуд. Хороший пример использования простых 
терпеноидов для защиты дают личинки пилильщика №Мео@ртоп 


[5—193 


226 Глава 7 


зе/Шег (Нутепор{ега) (Е1зпег её а|., 1974). При раздражении 
насекомое выбрасывает маслянистые выделения, химически 
идентичные терпеноидам смолы растения-хозяина Риз $Поез- 
[15. Это происходит следующим образом. Личинка при питании 
извлекает из смолы соответствующие вещества и запасает их 
в двух сократительных придатках пищевода. При приближении 
хищника жидкость разбрызгивается, что эффективно отпугивает 
большинство нападающих. 

Анализ показал, что в смоле сосны и в защитном секрете 
насекомого содержится одинаковая смесь моно- и дитерпенов. 
Среди этих соединений найдены а- и В-пинен, пинифолиевая, пи- 
маровая, палюстровая, дегидроабиетиновая, абиетиновая, нео- 
абиетиновая и левопимаровая кислоты. В этой смеси а- и В-пн- 
нены являются, возможно, главными детеррентами, так как из- 
вестно, что эти вещества плохо переносятся большинством чле- 
нистоногих. Различные дитерпеновые кислоты, присутствующие 
в секрете насекомого, очевидно, действуют как фиксаторы этих 
двух более летучих компонентов. Для сосны смола представляет 
эффективное средство защиты; пилильщик как бы «прорвался» 
через химическую оборону растения-хозяина и одновременно при- 
способил эти защитные вещества для своих собственных целей. 

Пилильщика, приспособившегося к непосредственному ис- 
пользованию токсинов растений таким образом, можно рассмат- 
ривать как эволюционно преуспевшее насекомое, так как он по- 
шел по очень экономичному пути, избавившись от синтеза токси- 
нов 4е поуо. Большинство других насекомых, пользующихся мо- 
но- и сесквитерпенами для защиты, скорее всего синтезируют 
собственные токсины из простых исходных материалов. Так, в 
опытах по питанию с радиоактивными предшественниками было 
показано, что палочники Атш5отогрйа Биргезо4ез$ и муравьи 
Асапйотуор$ Сашвег образуют свои терпены из ацетата через 
мевалоновую кислоту, т. е. обычным биосинтетическим путем. 
Первые синтезируют в качестве защитного вещества долиходиал, 
а вторые — цитронеллаль и цитраль. Эти три соединения 
(рис. 7.6) — типичные терпены растений, и, хотя в настоящее 
время они синтезируются насекомыми, на более ранних этапах 
эволюции насекомые могли получать их из растительных источ- 
НИКОВ. 

Один из немногих терпеноидов, применяемый как защитное 
вещество и не найденный в царстве растений, — кантаридин. 
Опыты показывают, что он действительно синтезируется в орга- 
низме животного с использованием ацетата в качестве предше- 
ственника. Кантаридин обнаружен в крови шпанской мушки 
(ГуНа чеясаопа). Любопытно, что, хотя он найден в крови 
взрослых особей обоих полов, только взрослые самцы способны 
его синтезировать. Взрослые самки зависят от его образования 
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(для последующего использования) на личиночной стадии. 

Кантаридин вызывает сильное раздражение и служит осно- 
вой хорошо известного препарата «афродизиак шпанской муш- 
ки». Его влияние на половой акт человека определяется раздра- 
жающим действием на мочеполовые органы. Использование его 
крайне опасно, так как он очень ядовит (летальная доза 
0,5 мг/кг). 

Жуки выделяют кантаридин с гемолимфой из коленного со- 
членения. Очевидно, он действует как пищевой детеррент на 
большинство нападающих насекомых, главным образом благо- 
даря неприятному вкусу. В жуках-нарывниках он присутствует 
в достаточно большом количестве (0,2—2,3% на вес тела), что- 
бы оказать токсическое действие на проглотившее его позвоноч- 
ное животное. В крови жуков-стафилинид из рода Раедеги$ 
найден терпеноид с более сложной, чем у кантаридина, струк- 
турой — педерин. Как и кантаридин, он оказывает нарывное 
действие, но, кроме того, и цитотоксическое, подавляя рост кле- 
ток в концентрации 1,5 нг/мл (Е1зпег, 1972). 

Наконец, следует указать, что в защитных секретах некото- 
рых членистоногих содержится смесь соединений различного 
биосинтетического происхождения. Жук-стафилин ЗарйуИпиз$ 
о[еп$ выделяет терпеноид иридодиал и 4-метилгексан-3-он, ке- 
тон, образующийся на стадии биосинтеза жирных кислот (Е1$В, 
Ра Цепаеп, 1975). Этот траурно окрашенный жук выделяет для 
химической защиты зловонную смесь двух указанных выше со- 
единений из специальных желез, расположенных вблизи аналь- 
ного отверстия. В то же время его мандибулы всегда наготове, 
ни он хватает любой движущийся предмет. Как и большинство 
насекомых, он совмещает средства химической и физической 
защиты. 

Иридодиал жука-стафилина и долиходиал палочника при- 
надлежат к группе циклопентаноидных монотерпенов, аналоги 
которых обнаружены среди веществ растительного происхожде- 
ния. Одно из таких соединений — непеталактон — представля- 
ет собой компонент котовника Мереа сапа. Это растение хо- 
рошо известно своей способностью возбуждать кошек и других 
кошачьих (НШ 6 а|., 1976). Несомненно, функция непеталактона 
в растении не сводится к способности привлекать котов. Его 
структурное сходство с рассмотренными выше защитными веще- 
ствами насекомых позволяет думать, что это соединение может 
отпугивать насекомых, нападающих на растение. Данное пред- 
положение было проверено Эйзнером (Е1зпег, 1964), которому 
удалось показать, что большинство испытанных насекомых (17 
из 24) отпугиваются чистым раствором непеталактона. Однако 
для доказательства того, что в этом состоит его функция в жи- 
вом растении, требуются дополнительные опыты. 
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Защитная роль высших терпеноидов во взаимоотношениях 
насекомые — растения уже была рассмотрена выше, в главах, 
посвященных другим вопросам. Примером ‘могут служить фито- 
экдизоны, линочные гормоны растительного происхождения, ко- 
торые нарушают метаморфоз насекомых и поэтому потенциаль- 
но опасны для них (с. 130). Еще более демонстративным при- 
мером могут служить сердечные гликозиды растительного про- 
исхождения, которые используются насекомыми, особенно ба- 
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Рис. 7.7. Стероиды — защитные вещества животных. 


бочкой-монархом для защиты от хищных птиц (с. 108). Следует 
подчеркнуть, что ряд других насекомых также использует эти 
токсины растительного происхождения для защиты. Прямо- 
крылое РоекЙосегиз Бшоти$, как и бабочка-монарх, кормится 
на ваточнике и накапливает карденолиды. В отличие от бабоч- 
ки-монарха, которая использует токсин пассивно, это насекомое 
при нападении птиц выбрасывает ядовитую пену, содержащую 
карденолиды, из специальных дорсально расположенных желез. 

Необходимо отметить, что целый ряд животных токсинов 
близки по природе растительным карденолидам. Известны бу- 
фогенины, стероидные токсины, которые действуют на сердеч- 
ную мышцу позвоночных и используются лягушками и жабами 
как защитные вещества. Буфоталин (рис. 7.7), например, кото- 
рый представляет собой буфогенин обычной жабы (Вию чи 
2аг15), очень близок по структуре агликону карденолида ваточ- 
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ника (с. 110). Родственный ему по структуре саламандрин со- 
держится в защитных секретах кожи саламандры. Однако в от- 
личие от сердечных гликозидов и буфогенинов он действует не 
на сердце, а на нервы. Другой нейротоксин стероидной приро- 
ды, голотурин, синтезирует морской огурец, чтобы отпугивать 
хищников, особенно рыб. 

Несколько неожиданно защитные стероиды, родственные по 
природе буфогенинам лягушек и жаб, были обнаружены в крови 
некоторых светляков из рода Рйойпи$ (Е1зпег е{ а1|., 1978). Пять 
из них охарактеризованы как эфиры 12-оксо-28, 58, 11а-тригид- 
роксибуфалина. Эти стероиды защищают светляков от поедания 
дроздами, ящерицами и некоторыми млекопитающими. 

Наконец, вернемся к членистоногим. Очень богатыми источ- 
никами стероидных соединений обладают жуки-плавунцы под- 
сем. Со]утейпае и РуйзсШпае (ЗсВПаКпес, 1971). Эти жуки 
накапливают свои токсины в ядовитом молочке переднегрудных 
желез. Активность токсинов не проявляется, пока хищник не 
проглотит жука. Через несколько минут у него поднимается тош- 
нота и хищник изрыгает свою жертву. Хищные рыбы, съевшие 
такого жука, впадают в наркотическое состояние, и у них выра- 
батывается рефлекс в дальнейшем избегать нападения на пла- 
ВУнцов. 

Токсины плавунцов состоят из производных прегнана; у пят- 
надцати видов плавунцов идентифицировано столько же различ- 
ных по строению стероидов. Одна особь мексиканского плавун- 
ца Суб1$ег [припсаи$ содержит около 1 мг 12-гидрокси-4,6- 
прегнадиен-3,20-диона, одна особь С. Итра{и$ — такое же коли- 
чество кортексона (рис. 7.7). Еще у одного рода плавунцов, 
ПубГи$, наряду с этими двумя соединениями секретируются по- 
ловые гормоны млекопитающих: тестостерон, дегидротестосте- 
рон, эстрадиол и эстрон. Пока не известно, могут ли они служить 
детеррентами, нарушающими гормональный баланс у нападаю- 
щих млекопитающих. 


3. Алкалоиды 


До недавнего времени алкалоиды рассматривали как вещест- 
ва исключительно растительного происхождения, как одно из 
проявлений богатства и разнообразия вторичного метаболизма 
в царстве растений. Однако обнаружение алкалоидов у некото- 
рых морских организмов (ЗсНецег, 1975), у ряда членистоногих 
(ТигзсН её а|., 1976) и у многих ярко окрашенных неотропиче- 
ских лягушек (Ра[еу е{ а]|., 1978) свидетельствует о том, что 
способность к синтезу алкалоидов не ограничивается только ра- 
стениями. Однако, если рассматривать роль алкалоидов в за- 
щитных механизмах животных, можно видеть, что, вероятно, в 
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этом процессе у насекомых, особенно у Гер!Чор{ега, участвуют 
алкалоиды растений, содержавшиеся в пище. 

Наиболее известный пример — накопление пирролизидино- 
вых алкалоидов (например, сенеционина) в организмах различ- 
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Рис. 7.8. Защитные алкалоиды членистоногих. 


ных бабочек-медведиц, которые кормятся на 5епесо. Это делает 
их очень токсичными для нападающих на них хищников. Ана- 
логичная ситуация наблюдается у некоторых видов данаид 
(с. 115) и по крайней мере еще у четырех видов насекомых, ко- 
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торые кормятся на растениях, содержащих алкалоиды (Ко- 
эсЬПа, 1973). Другой сходный пример представляют насекомые, 
которые питаются на Аг/5ю1осМа СЧатаН$ или А. го ипао, и на- 
капливают азотистое соединение — аристолоховую кислоту. 
Лучше других изучена бабочка РасйПорега апзфюосмае, менее 
детально — еще шесть видов, живущих на Аг!${0]осШасеае. Дей- 
ствительно, как следует из работ Ротшильд (Ко{зсВПа, 1973), 
накопление растительных алкалоидов или сердечных гликози- 
дов — широко распространенный механизм защиты среди Гер1- 
дор{ега, Непир{ега, Соеор{ега и Ог{Пор{ега. 

Что касается алкалоидов животного происхождения, т. е. 
синтезируемых 4ае поуо насекомыми, они обнаружены в большом 
разнообразии у многоножек, огненных муравьев, божьих коро- 
вок и плавунцов (ТигзсП е{ а|., 1976). Структура некоторых из 
этих алкалоидов представлена на рис. 7.8. Европейская много- 
ножка С(отегз тагопща синтезирует хиназолиноны: гломерин 
и гомогломерин. Эффективность этих токсинов подтверждается 
тем, что поедание многоножек вызывает смерть у мышей и па- 
ралич у пауков. Хорошо доказано, что эти токсины синтезиру- 
ются в самих многоножках, так как при скармливании радиоак- 
тивной антраниловой кислоты образовывались меченые алка- 
лоиды. Алкалоиды используются для защиты также многонож- 
ками Ройгощит гозафит. Синтезируемый ими полизонимин 
действует на насекомое-хищника как локальный раздражитель, 
заставляя, например, тараканов почесываться. 

Могущество огненных муравьев Рихтера определяется их 
ядом, который обладает гемолитическими, инсектицидными и 
антибиотическими свойствами. Главное действующее начало 
этого яда охарактеризовано как смесь 2,6-диалкилпиперидинов, 
простейший из которых — производное 2-метил-б-нонила 
(рис. 7.8). Подобные соединения идентифицированы в яде всех 
семи видов муравьев рода $0/еп0р515, изученных в настоящее 
время. Несомненно структурное родство этих соединений с очень 
ядовитым растительным алкалоидом кониином (2-пропилпипе- 
ридином) болиголова Сощит тасшаит. Рассмотренные соеди- 
нения уникальны в том смысле, что это первые примеры ядов 
животных, не являющихся пептидами. 

Некоторые виды муравьев обладают признаками, которые 
ставят их в более выгодное положение по отношению к другим 
видам. Это положение можно проиллюстрировать на примере 
муравьев-воров, принадлежащих к тому же роду, что и огнен- 
ные муравьи. Муравьи-воры секретируют несколько другие ал- 
калоиды — с пяти-, а не шестичленным кольцом; у 50[епорз${$ 
[ива они представлены транс-2-бутил-5-гептилпирролидином. 
Эти соединения используются для двух целей: они играют роль 
защитных веществ (как и у огненных муравьев) и в то же время 
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являются активными репеллентами для других видов муравьев. 
Это позволяет муравьям-ворам похищать и затем съедать ли- 
чинки из соседних муравейников, принадлежащих муравьям 
других видов, так как секрет ядовитых желез подавляет защит- 
ную функцию этих муравьев по отношению к своему потомству 
(Вит е{ а|., 1980). 2,5-Диалкилпирролидины встречаются не 
только у видов 50{епор5{5; есть сообщения о ядовитых секретах 
у фараоновых муравьев (Мопотопит рвагаоп15), которые так- 
же воруют потомство из других муравейников. 

Потревоженные божьи коровки (Соссте!ШЧае) выпускают 
из коленного сочленения капельки гемолимфы (как и жуки, об- 
разующие кантаридин, с. 225), которая надежно защищает 
их от хищников. Еще в ХУ] в. было известно, что эти капель- 
ки имеют горький вкус, однако только в 1971 г. было достовер- 
но установлено присутствие в них алкалоидов (ТигзсП еф а|., 
1976). Главное соединение идентифицировано как алкалоидный 
М-оксид — кокцинеллин; кроме того, в секрете найдены родст- 
венные ему соединения. 

Кокцинеллин (рис. 7.8) относится к новому типу алкалоидов, 
в растениях соединения этого типа не найдены. Показано, что 
он синтезируется эндогенно. Если дать божьей коровке меченые 
1-14С-ацетат и 2-“С-ацетат, образуется меченый кокцинеллин. 
Как следует из лабораторных опытов, этот алкалоид представ- 
ляет эффективное средство защиты от нападения муравьев и 
перепелов. Большинство божьих коровок ярко окрашены, и от- 
пугивающая (предупреждающая) окраска этих насекомых кор- 
релирует с наличием алкалоида. 

Химическая защита большинства жуков-плавунцов базирует- 
ся на обмене стероидов (с. 227), однако один вид, Пу и$ [е- 
пега{1и$, отличается от остальных: в качестве защитного веще- 
ства эти жуки синтезируют алкалоид метил-8-гидроксихинолин- 
2-карбоксилат (ЗсвИАКпесЬ+, 1971). Его функция как токсина 
пока не доказана, но, вероятно, он участвует в защите. Это со- 
единение не токсично по отношению к земноводным и рыбам, 
но вызывает клонические судороги у мышей, т. е. оно защищает 
от наземных животных. В то же время оно обладает антисеп- 
тическими свойствами и может защищать жуков-плавунцов от 
проникновения микроорганизмов (этот вопрос будет рассмат- 
риваться более подробно в следующем разделе). 


4. Фенолы и хиноны 


Наиболее замечательным способом фенолы используются для 
защиты жуками-бомбардирами Втгасйупиз; в Европе этих насе- 
комых обычно находят на известняках. При появлении врага 
жук выбрасывает на него горячее облако токсина. Это уникаль- 
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ная система защиты, так как температура секрета достигает 
100°С. При выбрасывании токсина происходит реакция, в кото- 
рой участвуют гидрохинон, НО. и фермент каталаза (рис. 7.9). 
В ходе этой экзотермической реакции гидрохинон окисляется до 
бензохинона — главного защитного вещества. Реакция происхо- 
дит со взрывом и сопровождается звуком, подобным выстрелу 
пистолета. Пары бензохинона вызывают сильное раздражение, 
прежде всего повреждая ткани глаза; таким образом, это — 
простое, но эффективное оружие. 
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Рис. 7.9. Строение железы, в которой образуются защитные вещества 
жука-бомбардира. 


Использование «горячих» хинонов известно не только для 
жуков-бомбардиров, но и для некоторых жужелиц, не родствен- 
ных Вгасйупиз, которые также имеют железы для осуществле- 
ния взрывной реакции. Хиноны, образующиеся в ходе более спо- 
койных реакций, также широко распространены среди защит- 
ных выделений членистоногих. Благодаря стойкому и неприят- 
ному запаху они оказывают репеллентное действие на нападаю- 
щих врагов. Хиноны неизменно находят у жуков-чернотелок 
(ТепеБгот!еае). В недавнем обследовании Чинкел (ТзсшшкКе], 
1975) обнаружил в 147 видах, принадлежащих к 55 родам, 
2-метил- и 2-этилбензохиноны, но только немногие виды содер- 
жат собственно хинон — главное оружие жука-бомбардира. 

Хиноны встречаются также у паукообразных, многоножек, 
уховерток и термитов. Помимо хинона были обнаружены его 
простые производные, в том числе 2,3-диметил- и 2, 3, 5-триме- 
тилбензохиноны. У термитов хиноны находят только в касте 
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солдат, задача которых защищать колонию. Они содержатся в 
специальных железах, расположенных на голове. Хотя у не- 
скольких родов высших термитов и обнаружены простые хи- 
ноны, для этих насекомых более характерно присутствие в ка- 
честве защитных веществ терпеноидов (Ргез{уйсв, 1979). 
Высшие хиноны также могут быть токсичными в отношении 
насекомых. Давно известно, что червецы ДРасй/юри$ зрр. или 
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Рис. 7.10. Простые фенолы — защитные вещества членистоногих. 


кошениль, которые кормятся на кактусе, образуют большое ко- 
личество красного красящего вещества — кармина, главным 
компонентом которого является антрахинон-С-глюкозид — кар- 
миновая кислота. Хотя кармин широко используется для окрас- 
ки продуктов и известен ученым как компонент цитологической 
краски ацетокармина, до последнего времени не задавались 
вопросом о причинах его образования в насекомых. Сейчас на 
основании опытов Эйзнера (Е1зпег её а1|., 1980) стало очевидно, 
что он представляет собой активный пищевой детеррент, защи- 
щающий червецов от поедания их муравьями. Токсичность кар- 
мина при использовании кошенили в пищу может быть преодо- 
лена некоторыми приспособившимися к ней насекомыми, на- 
пример насекомоядными гусеницами огневки ГасиИа соссюо- 
га, причем они способны накапливать токсин и затем вторично 
использовать его при нападении муравьев, отрыгивая красную 
краску на нападающих. 

Фенолы, из которых хиноны образуются в результате фер- 
ментативного окисления, — относительно токсичные соединения 
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и, несомненно, могут в какой-то степени защищать членистоно- 
гих от хищников. Действительно, простые фенолы, такие, как 
м- и п-крезолы и салициловый альдегид, были обнаружены в 
защитных секретах (рис. 7.10). Известно, что фенол и гваякол 
(2-метоксифенол) синтезируются многоножками и клопами из 
тирозина (РиПеу, В]оот, 1977). Однако другие защитные фено- 
лы насекомых могут быть пищевого происхождения, так как 
производные фенолов широко распространены в растениях. [1о- 
казательно, что 2,5-дихлорфенол, вещество, несомненно образо- 
ванное из поглощенных гербицидов, было найдено в защитном 
сегменте у прямокрылого (Е1зпег ей а|., 1971). 

Фенолы обладают высокой токсичностью по отношению к 
микроорганизмам, и один из самых специализированных спосо- 
бов применения фенолов как средства защиты связан с их об- 
разованием в Пигидиальных железах жуков-плавунцов сем. 
О!1зстае и Со!утБейпае, защитный механизм которых уже 
рассматривался ранее (с. 232). Для существования этих жуков 
очень существенна гигиена тела, так как они живут в воде, но 
время от времени должны выставлять брюшко над водой, чтобы 
пополнить запасы воздуха (ЗсВИаКпес , 1971). Это возможно 
только при условии, что их хитиновое покрытие не увлажнено. 
Если к жуку прикрепляются водоросли, грибы или бактерии, 
вода уже не скатывается и изменение поверхностного натяжения 
мешает жуку поддерживать себя в таком положении с помощью 
гребных ног. При этом воздушные мешки под крыльями, необ- 
ходимые для дыхания, заполняются водой и несчастный жук 
задыхается. 

Совершенно очевидно, что жуку необходимы средства для 
поддержания чистоты тела, и эти жуки, к счастью, отлично во- 
оружены для процедуры очистки. Используя задние ноги как 
щетки, они распределяют по заднему концу тела капельки сек- 
рета пигидиальных желез, расположенных на конце брюшка. 
Присутствующие в секрете фенольные соединения (рис. 7.10) 
убивают вредные микроорганизмы. Убитые микроорганизмы 
заключаются в гликопротеиновую сеть, которая образуется бла- 
годаря полимеризации при контакте с воздухом присутствующе- 
го в секрете цистеина. При погружении жука в воду затвердев- 
ший секрет осыпается. В результате жук избавляется от всех 
лишних обломков и может снова свободно дышать. 
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Глава 8 


Биохимические взаимодействия 
между высшими растениями 


|. Введение 


В ходе борьбы за существование высшие растения конкурируют 
между собой в экосистемах за влагу, свет и питательные веще- 
ства почвы. При этом они выработали различные средства защи- 
ты друг от друга. Защиту с помощью химических веществ назы- 
вают аллелопатией. Таким образом, аллелопатия представляет 
собой химическую конкуренцию между растениями и может рас- 
сматриваться как еще одна сторона химической экологии, а 
именно влияние одного растения на другое в природных усло- 
виях. Молиш (МозсВ, 1937) был первым, кто расширил поня- 
тие аллелопатии и определил ее как «биохимические взаимодей- 
‘Сствия между растениями всех типов», включая как вредные, так 
и благоприятные взаимодействия. Райс (КЮ1се, 1974) в своей 
монографии по этому вопросу определяет аллелопатию как 
«вредное влияние одного растения на другое посредством син- 
теза химических соединений, выделяемых в окружающую среду». 
Подобно Молишу, Райс рассматривает ее как всеобъемлющее 
понятие, охватывающее все типы биохимических взаимодейст- 
вий, в том числе взаимодействия между высшими растениями и 
микроорганизмами. Напротив, Муллер (МиПег, 1970), один из 
главных пионеров в разработке этой тематики, предпочитает 
ограничить термин «аллелопатия» взаимодействиями типа выс- 
шее растение — высшее растение, и мы тоже будем придержи- 
ваться его точки зрения (биохимические взаимодействия между 
высшими и низшими растениями обсуждаются в гл. 9). Несмот- 
ря на удобство такого деления, необходимо учитывать, что эф- 
‘‚фективность химических веществ, образуемых одним высшим 
растением для того, чтобы влиять на другое, может зависеть от 
‘скорости, с которой почвенные микроорганизмы способны инак- 
‘тивировать подобные вещества и подвергать их дальнейшему 
метаболизму. 

Химические вещества, участвующие во взаимодействиях выс- 
ших растений и называемые аллелопатическими веществами, 
или токсинами, представляют собой типичные вторичные веще- 
ства и являются, по-видимому, в основном низкомолекулярными 
продуктами относительно простого строения. Большинство из 
них, которые были окончательно идентифицированы, являются 
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летучими терпенами или фенольными соединениями. Виттакер 
(\УЫЩаКег, 1972) одновременно с рядом других исследователей 
предположил, что по своей химической природе аллелопатичес- 
кие вещества могут иметь второстепенное функциональное зна- 
чение, поскольку первоначально они возникли в растениях в от- 
вет на уничтожение растительноядными животными. Согласно 
этой теории, эволюция пищевого отпугивания привела к случай- 
ному образованию веществ, которые выделялись растениями из 
листьев, стеблей или корней и поступали в окружающую среду. 
Подобные вещества случайно вовлекались во взаимоотношения 
одного растения с другим, и, поскольку в результате уменьша- 
лась конкуренция, растения продолжали их синтезировать. 

Чаще всего химические защитные механизмы используются, 
когда растение одного типа, например кустарник или дерево, 
конкурирует с индивидуумом другого, например злаком или 
травянистым растением. При исследовании подобных взаимо- 
отношений мы сталкиваемся с лучшими примерами аллелопа- 
тии. Конкуренция между растениями одного типа, например 
между травянистыми растениями, также может включать алле- 
лопатические эффекты (Мемтап, Ко\!га, 1975). Эти эффекты 
наблюдаются и между отдельными особями одного и того же 
вида, в частности когда недостаток влаги и почвенных пита- 
тельных веществ задерживает рост растений; в таких случаях 
иногда используют термин «‹аутотоксичность». Конкуренция за 
стандартные биологические переменные наиболее остро выра- 
жена в экстремальных условиях; некоторые из первых описан- 
ных случаев аллелопатии, например, относятся к растениям пус- 
тыни. Однако, аллелопатию наблюдали и у растений других мес- 
тообитаний: от открытых пастбищ до влажных дождевых лесов, 
т. е. это явление может иметь место почти в любом климате. 

Исторически сложилось так, что ситуации, в которых проис- 
ходят химические взаимодействия между высшими растениями 
разных видов, одним из первых описал таксономист де Кандоль 
(4е СапаоПе, 1832). Он, например, заметил, что чертополох, 
растущий на полях, оказывает вредное влияние на овес и сход- 
ным образом Вирйог@ла угнетает рост льна. Де Кандоль также 
описал эксперименты, в которых бобовые растения, погружен- 
ные в воду, содержащую выделения корней других индивиду- 
умов того же вида, увядали и погибали. К 1925 г. в ботаниче- 
ской литературе накопилось много других разнообразных на- 
блюдений подобного рода. В это же время Масси впервые четко 
продемонстрировал наличие аллелопатии между деревьями и 
травами, поставив серию экспериментов, показывающих, что 
черный орех (1и{ап$ шота) продуцирует химические вещества, 
которые губят растущие поблизости растения томата и лю- 
перны. 
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Изучение аллелопатии продвинулось в период войны 1939— 
1945 гг. в результате случайных открытий аллелопатических 
взаимодействий у растений калифорнийской пустыни, особенно 
у кустарников Епсейа |апйпоза и Раййещит агвепйит. Эти 
работы были выполнены физиологами растений, принимавшими 
участие в военных проектах. Однако концепция растительной 
аллелопатии не была достаточно обоснованной вплоть до пио- 
нерских работ Муллера и сотр. (МиПег, Своц, 1972) на кали- 
форнийском чаппарале и Райса (Ю1се, 1974), изучавшего хими- 
ческие факторы в полевой сукцессии. Большая часть наших 
знаний об аллелопатии в настоящее время основана на серии 
работ, опубликованных в 20-летний период Муллером и его 
сотрудниками в Санта-Барбара в Калифорнии. 

Даже сегодня не все экологи растений принимают концеп- 
цию аллелопатии, далеко не все считают ее существенным фак- 
тором в конкуренции растительных сообществ. Крайний взгляд 
против идеи химической конкуренции между растениями выра- 
зил Харпер (Нагрег, 1975) в обзоре учебника Райса (Ксе, 
1974). Совершенно очевидно, что получить решающие доказа- 
тельства аллелопатии для любой экологической ситуации очень 
трудно. Даже после тщательных экспериментов, проведенных 
Муллером и сотр., все еще остается много неясностей, требую- 
щих дальнейшего изучения. Вместе с тем следует признать, что 
уже сейчас мы располагаем обстоятельными данными (боль- 
шая часть которых собрана в книге Райса), подтверждающими 
реальность химических взаимодействий между высшими расте- 
ниями. В самом деле, учитывая большую способность покрыто- 
семенных синтезировать широкий круг высокотоксичных соеди- 
нений, было бы весьма удивительно, если бы подобных взаимо- 
действий не существовало. Во многом критика аллелопатии в 
прошлом была обусловлена непониманием химического много- 
образия высших растений, множественности образуемых хими- 
ческих структур и их значительной физиологической активности. 

Муллер сам всегда был очень осторожен в том, чтобы чрез- 
мерно не переоценить явление аллелопатии у растений. По его 
словам (МиПег, СПоц, 1972), «аллелопатия является одним из 
фундаментальных экологических процессов, чья химическая 
обусловленность представляется лишь важным фактором в ок- 
ружающем комплексе». «Химическая переменная — говорит он— 
не перевосходит по своему значению влияния света, температуры, 
влажности и минерального питания... и в той же степени, как 
эти факторы, определяет окружение растения. Однако она так- 
же обладает потенциалом лимитирующего фактора и поэтому 
способна осуществлять контроль». 

В настоящей краткой сводке по аллелопатии акцент будет 
сделан на примерах, в которых аллелопатические вещества бы- 
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ли химически охарактеризованы. Нам не удастся здесь оста- 
новиться на многих из последних сообщений экологов об алле- 
лопатическом действии, оказываемом пока еще не идентифици- 
рованными токсинами (Огоуег, 1975; Тигпег, Оцакегтап, 1974; 
Рипат, РикКе, 1974). Основные ссылки на работы по аллелопа- 
тин можно найти у Райса (К\се, 1974), Муллера и Чоу (МиПег, 
Сроц, 1972), Вента (\епф, 1972), Виттакера (ММВ ШакКег, 1972), 
м и Фини (\/БЩакКег, Реепу, 1971) и Харпера (Нагрег, 


|. Орех 


Концепция аллелопатии неосознанно принималась в течение 
многих лет садоводами и фермерами, которые подметили, что, в 
то время как одни растения, растущие поблизости друг от дру- 
га, буйно развиваются, дру- 
гие чахнут и погибают. Та- Арона 
ким деревом, о котором с 
давних пар (на самом деле 
со времен Плиния — 23— 
79 гг. н. э.) известно, что 


16 
оно оказывает токсическое Чбядают и 
действие на растущие ря- Р погибают | Живут 
дом другие виды, является ; © 6]©]е]о 


черный орех (Либ1ап$ гема). — 2 к 


Антагонистические эффекты к _ 
ореха были описаны для РЕ [272 ее 
столь различных растений, и А РЕ 
как сосна, картофель и зла- 
ки. Имеются сообщения о 
том, что если яблони поса- 


дить слишком близко к оре- 
ху, то они непременно погибнут (Зсппе!егПап, 1927). Боль- 


шая часть наблюдений относится к североамериканскому черно- 
му ореху/7. п1юга, выращиваемому как строевой лес, но подоб- 
ный эффект был отмечен и для европейского Либ1ап$ геба, 
культивируемого ради его орехов, и для других видов этого 
рода. 

Первое доказательство вредоносного влияния токсина ореха 
на травянистые растения было получено Масси (Маззеу, 1925), 
который высаживал растения томата и люцерны в районе до 
27 м от ствола ореха и обнаружил, что многие растения при 
этом погибают (рис. 8.1). Расстояние, на котором растения то- 
мата не подвергались аллелопатии, совпадало с протяженностью 
корней дерева, и Масси заключил в то время, что растения по- 
гибают под действием токсина корней. 


ААА \ 


Рис. 8.1. Эффект выращивания растений 
томата вблизи ореха. 
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В более поздней работе Боуд (Воде, 1958) показал, что 
представление о корневой эксудации, возможно, неверно и что 
подавление роста на самом деле связано с выделением связан- 
ной формы токсина из листьев и ветвей ореха. Последний под- 
вергается гидролизу и окислению в почве с освобождением ис- 
тинного токсина, который затем и губит любые однолетние ви- 
ды, растущие поблизости. Следовательно, зона токсичности оп- 

ределяется площадью кро- 


ОН ны дерева и способностью 
выделений из листьев, стеб- 

С. пиролиз, лей и ветвей насыщать ок- 
ружающую почву. Наши 

но Ол НО. 0 собственные предваритель- 
Связанная ая ные эксперименты в Рединг- 
форма (5-гидролси- ском университете свиде- 
ие. партотити)  тельствуют о том, что в дей- 


, ствительности токсическое 
Рис. 8.2. Переход юглона из связанной действие, по-видимому, об- 
в свободную форму. 
условлено выделениями как 
из корней, так и из кроны. 


Связанный Токсин был идентифицирован как 4-глюкозид 
1,4,5-тригидроксинафталина, который при гидролизе и окисле- 
нии превращается в нафтохинон — юглон (рис. 8.2). Юглон 
представляет собой водорастворимый желтый пигмент и корич- 
невое окрашивание рук при чистке орехов в значительной сте- 
пени обусловлено освобождением этого соединения. Его распро- 
странение строго ограничено зелеными частями растения; он 
исчезает в мертвой ткани и в зрелых орехах. Его высокая ток- 
сичность широко признана. Многие растения (например, томат, 
люцерна) погибали, когда юглон вводили в них через черешки. 
Он является также важным ингибитором прорастания семян, и 
его можно легко определить с помощью соответствующего био- 
логического теста. Так, юглон в концентрации 0,0024 пол- 
ностью подавляет прорастание семян салата, обработанных 
этим раствором. 

Рассказ об аллелопатии у ореха представляет особый инте- 
рес в связи с тем, что токсин содержится в нем в безопасной 
нетоксичной форме и лишь после его выделения из листьев и 
стеблей и попадания в почву, где токсин переходит в активное 
состояние, он может оказывать свое действие. Очевидно, для 
того чтобы быть полезным экологическим агентом, юглон дол- 
жен находиться в почве вокруг дерева в течение соответствую- 
щего периода времени и его концентрация должна регулярно: 
восполняться свежими запасами, вносимыми в почву с помощью 
дождей. В настоящее время мало что известно о скорости об- 
мена юглона и о том, как быстро почвенные микроорганизмы. 
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способны обезвредить его. Взаимодействие юглона с другими 
компонентами окружающей среды еще предстоит изучить. 

В заключение подчеркнем следующее: в этом случае алле- 
лопатии, как и в большинстве других, токсин эффективен про- 
тив многих, но не всех конкурирующих видов. Так, хотя многие 
широколиственные травы и вересковые кустарники погибают 
от токсинов ореха, Юибиз и кентуккский мятлик (Роа ргщеп- 
$15) способны переносить его и достаточно толерантно расти 
под орехом. 


Ш. Пустынные растения 


Можно ожидать, что у растений пустыни значительная кон- 
куренция за ограниченные запасы воды в почве должна приво- 
дить к развитию многочисленных конкурентных эффектов, вклю- 
чая аллелопатию, что проявляется на примерах тех растений, 
которые способны выжить в этих жестких условиях. В самом 
деле, доказательством существования аллелопатии служит тот 
факт, что вокруг некоторых кустарников видны обнаженные 
участки почвы, так как ни под покровом этих кустарников, ни 
поблизости однолетники не растут. Одним из таких кустарни- 
ков, исследованных Вентом (\ег+, 1942), является Епсейа |ап- 
поза, который растет в пустыне Могаба в центральной Кали- 
форнии. Подавляя рост однолетних растений, он обеспечивает 
себе всю доступную влагу приблизительно в метре от точки сво- 
его роста. 

Вент (\Мещ, 1942) предположил, что этот эффект обусловлен 
корневым эксудатом, обладающим токсическим действием на 
рост однолетних растений, таких, как Маасотих, но Грею и 
Боннеру (О@гау, Воппег, 1948) позднее удалось выделить токсин 
из листьев. Этот токсин не обладал аутоингибирующим дейст- 
вием, но явно подавлял рост многих других растений. Он был 
идентифицирован как 3-ацетил-б-метоксибензальдегид 
(рис. 8.3) — простое бензольное производное с двумя карбониль- 
ными функциональными группами. Этот токсин образуется в 
листьях, а затем, когда листья опадают на землю и разлагают- 
ся, он высвобождается и сохраняется в почве в неизменном 
виде, по крайней мере до тех пор, пока не вымывается сильным 
дождем. Ацетофеноны, подобные токсину ЕпсеПа, были иденти- 
фицированы у ряда других сложных полукустарников (Нер- 
пацег, 1977); не исключено, что всем им присущ сходный изоли- 
рующий механизм. 

Роль токсинов в сообществах пустынных кустарников была 
подробно исследована в работах Муллеров (МиПег, МиПег, 
1953, 1956), которые показали, что два кустарника — Ргап5ейа 
4итоза (СотрозЦае) и Тйатиозта тотапа (К\Щасеае) — спо- 
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собны продуцировать водорастворимые токсины и тем не менее 
не оказывают какого-либо аллелопатического действия на со- 
седние однолетники. В биологических тестах была выявлена бо- 
лее высокая активность этих токсинов, чем в случае Епсейа, при 
действии на проростки томата. Роль токсинов в контролировании 
развития однолетней флоры пустыни достаточно сложна, и не 
исключено, что за присутствие или отсутствие однолетников от- 
ветственны другие факторы, в том числе, например, образование 
органической подстилки в почве вокруг кустарников. Еще одним 
фактором может быть способность почвенных микроорганизмов 


СОСН;: 
Н 
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Н 
ОСН: 
У-Яцетил- пранс-Коричная 
6б-мегоксибензальдеги9 ^лислота 
Епсейс Гаг!по$а гапметит 
агдеп #ёаЕит 


Рис. 8.3. Токсины пустынных кустарников. 


дифференцированно обезвреживать некоторые определенные 
аллелопатические соединения. Возможно, альдегид ЕпсеЦа 
устойчив к разрушению, в то время как токсины других кустар- 
ников гораздо быстрее разрушаются в почве. Токсин Ргапзепа 
не был идентифицирован. Что же касается токсичных веществ 
Тратпозта, они представляют собой смесь фуранокумаринов 
(Веппей, Веппег, 1953), которые быстро включаются в обмен 
веществ микроорганизмов. Однако, чтобы иметь подробную ин- 
формацию по метаболизму этих токсинов в почве, необходимо 
провести соответствующие исследования. 

Ингибирование роста растений, вызываемое корневым, а не 
листовым токсином, можно рассмотреть на примере каучуконоса 
гваюлы серебристой (Раййещит агоепйит; СотрозЦае). Су- 
щественно, что в этом случае вещества, образующиеся в корнях, 
вызывают аутоингибирование и, по-видимому, не влияют на рост 
других видов. Этот токсин был открыт в экспериментах, постав- 
ленных в процессе поиска новых растительных источников кау- 
чука. Было обнаружено, что в регулярных посадках растений 
Райпещит отдельные индивидуумы всегда растут лучше по 
краям делянки, чем в середине (рис. 8.4). Эти различия не ис- 
чезали при дополнительных поливах или после внесения мине- 
ральных удобрений. Было отмечено, что корни соседних расте- 
ний не переплетались, а росли отдельно, а также то, что про- 
ростки, никогда не встречавшиеся под более крупными расте- 
ниями, успешно росли под покровом кустарников. 
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В последующих экспериментах было показано, что корневые 
эксудаты РайПешит содержат специфичный токсин, который 
был идентифицирован как простое ароматическое вещество 
транс-коричная кислота (рис. 8.3). Из выделений 20000 корней 
в конечном итоге было получено 1,6 г токсичного вещества (Воп- 
пег, Са|${оп, 1944). Гранс-коричная кислота оказывает токсиче- 
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Рис. 8.4. Эффект аутоингибирования в посадках Ра{Нещит агдвещашт. 


ское действие на рост РагМещит при концентрациях — 0,0001%, 
в то время как проростки томата повреждаются при обработке 
раствором в 100 раз более высокой концентрации. 

Как показано в условиях вегетационных домиков, коричная 
кислота эффективно подавляет рост, но, поскольку она неста- 
бильна, для того чтобы оказывать аллелопатическое действие, 
она должна постоянно продуцироваться корнями. Пока еще не 
ясно, имеет ли это вещество значение в природных древостоях 
Райпешит агвешаит, но, учитывая его присутствие, по-види- 
мому, следует сажать растения достаточно редко, чтобы не бы- 
ло обычно наблюдаемого ингибирования роста. Можно предпо- 
ложить, что токсин влияет на рост естественных конкурентов 
Райпетит и, таким образом, играет двоякую роль, уменьшая 
конкуренцию как между представителями одного и того же ви- 
да, так и между растениями разных видов. 


246 Глава 8 


ГУ. Аллелопатия в калифорнийском чапаррале 


1. Летучие терпены и пожарные циклы 


Калифорнийский чапарраль представляет собой зону расти- 
тельности с относительно низкой средиземноморской нормой 
осадков вдоль узкой береговой полосы Южной Калифорнии, 
примыкающую к естественным необработанным лугам. Одним 
из наиболее поразительных природных феноменов этой кустар- 


кет + >> 
См Е 


Рис. 8.5. Фотография, иллюстрирующая аллелопатическое влияние кустарни- 
ка по отношению к травам в калифорнийском чапаррале. 


нико-луговой области является зональное распределение травя- 
нистых растений вокруг зарослей кустарников, которые домни- 
нируют в этой флоре. Двумя наиболее важными представителя- 
ми кустарников являются шалфей Ф5аога [еисорйуПа (ГаБа{ае) 
и полынь Аепияа саШогиса (СотрозЦае). Непосредственно 
вокруг каждого кустарника или группы кустарников имеется 
зона голой почвы от одного до двух метров в ширину. За этой 
областью расположена зона угнетенного роста, где ограниченно 
растут лишь некоторые травы. И наконец, далее тянутся луга, 
где бурно развиваются и растут представители Азепа, Вготи$ 
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и Резшиса. Это зональное распределение наиболее четко видно 
на аэрофотоснимках (Ми|ег, 1966), а также на обычных сним- 
ках локальной растительности (рис. 8.5). 

Муллер и сотр. объясняют это ингибирующее влияние ку- 
старников на окружающие травы действием терпеновых токси- 
нов. При тщательном изучении других экологических парамет- 
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Рис. 8.6. Формулы терпенов, имеющих отношение к аллелопатии. 


ров было однозначно показано, что они не имеют отношения 
к этому влиянию. По очереди были исключены такие парамет- 
ры, как затененность, сухость почвы, условия питания, наклон 
почвы, конкуренция корней, хищничество насекомых и живот- 
ных, присутствие водорастворимых компонентов. Муллер (Ми1- 
[ег, 1970) и независимо Бартоломью (Ваг{о]отех, 1970) иссле- 
довали также возможную роль в образовании пустых зон жи- 
вотных, особенно птиц и грызунов, но в многочисленных опытах 
было убедительно доказано, что эта роль несущественна. 
Довод в пользу участия в ингибировании окружающей рас- 
тительности летучих компонентов кустарников, а именно прос- 
тых терпенов, был убедительно аргументирован Муллером (Мч|- 
1ег, 1970). Решающая роль терпенов подтверждалась тем, что 
они присутствовали на всех стадиях взаимодействия. Так, терпе- 
ны |) богато представлены в листьях, 2) постоянно синтезиру- 
ются и выделяются кустарниками, так что эти растения бук- 
вально окутаны облаком летучего вещества, 3) обнаруживаются 
в окружающей почве, 4) остаются в почве до тех пор, пока дож- 
ди не активируют почвенные микроорганизмы, которые их раз- 
рушают, 5) могут быть перенесены в клетки растений через вос- 
ковые покровы семян и корней, 6) сильно влияют на прораста- 
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ние семян тех однолетних (например, Ауепа Гаша), которые 
растут в соседних луговых зонах. 

Терпены этих двух кустарников были идентифицированы и 
полностью охарактеризованы; идентичные вещества были выде- 
лены из соответствующих образцов почвы. В биотестах было 
показано, что они ингибируют рост растений и прорастание се- 
мян. Из различных терпенов шалфея Зала [еисорйуНа двумя 
наиболее эффективными токсинами являются 1,8-цинеол и кам- 
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Рис. 8.7. Пожарный цикл в калифорнийском чапаррале. 


фора. В этом растении также присутствуют а- и В-пинены и кам- 
фен (рис. 8.6). А(етаяа саШогиса сходен с шалфеем в том от- 
ношении, что два его наиболее сильнодействующих терпена так- 
же представлены 1,8-цинеолом и камфорой. К другим летучим 
агентам А ета относятся артемизиакетон, а-туйон и изотуйон 
(НаШрап, 1975). 

В химической экологии калифорнийского чапарраля боль- 
шую роль играют природные пожары. В результате этих пожа- 
ров, которые случаются в среднем каждые 25 лет, раститель- 
ность подвергается циклическим изменениям. В течение несколь- 
ких лет после пожара и гибели кустарников в ландшафте до- 
минируют однолетние растения и травы. Однако медленно, но 
неумолимо, кустарники вырастают вновь и начинают проявлять 
свои аллелопатические свойства. Наконец, спустя 6 или 7 лет 
после пожара, вокруг кустарников появляются голые пятна, 
которые остаются до возникновения нового пожара, и цикл пов- 
торяется вновь. Терпены в период пожаров выжигаются в почве 
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и быстро улетучиваются. В результате почва их больше не со- 
держит и однолетники способны расти и размножаться в тече- 
ние ряда лет после пожара (рис. 8.7). И только когда набирают 
силы кустарники и терпены начинают синтезироваться в коли- 
честве, достаточном для их влияния на окружающую флору, 
вновь появляются характерные зоны растительности. 

Если терпены шалфея и полыни эффективно подавляют рост 
произрастающих рядом растений, возникает вопрос, не исполь- 
зуют ли и другие виды эти токсины подобным образом. Летучие 
моно- и сесквитерпены в изобилии присутствуют у широкого 
круга покрытосеменных, особенно у многих видов МуЁасеае, 
Гаа{ае и Кщасеае. Они также богато представлены у большин- 
ства голосеменных. Гаким образом, возможно, эти терпены иг- 
рают роль фитотоксичных веществ и у других растений, хотя их 
действие на окружающую растительность не обязательно долж- 
но быть столь драматичным, как в случае шалфея. В самом де- 
ле, на некоторых кустарниках чапарраля были поставлены тес- 
ты, из которых следует, что они также способны подавлять рост 
однолетних видов. К растениям, в которых терпеноиды были 
идентифицированы как эффективные аллелопатические агенты, 
относятся Еисаури$ в10о6шиз (ВаКег, 1966), Е. сата1ашепт$15 
(Муг{асеае) (Ое| Мога|, МиПег, 1970), А|епияа абзтИиит и 
за5$5ага$ ай аит (Гаигасеае) (Сап+, С]еьзсв, 1975). 


2. Водорастворимые ингибиторы 


Двумя другими доминирующими в Калифорнии кустарника- 
ми являются Адепозюта 1азасшаит (Козасеае) и Агсюзарйу- 
[05 апашоза (Ейсасеае). Оба широко распространены и так 
же, как шалфей, проявляют аллелопатическое действие на травы. 
Даепо$зюта, например, образует чистые заросли на сухих, об- 
ращенных к свету склонах. И даже в тех случаях, когда почва 
хорошо освещается солнцем и обильно увлажняется дождями, 
вблизи этих растений не растут никакие травы. Тем не менее 
соседние участки дают богатый урожай однолетников. Если 
подобная ситуация объясняется аллелопатией, то за это ответ- 
ственны какие-то другие токсины, отличные от терпеновых, по- 
скольку в листьях Ааепозюта и Агсо$арйу10$ не содержится 
значительных количеств терпенов.. 

Действительно, в экспериментах Мак-Ферсона и Муллера 
(МеРПегзоп, МиЦег, 1969) было показано, что у обоих расте- 
ний за аллелопатическое действие ответственны водораствори- 
мые вещества. Так же как в случае растений, имеющих терпе- 
новые токсины, в данном случае существует свой цикл собы- 
тий, который обеспечивает эффективность химических факторов 
в специфической экологической ситуации. Для климата Кали- 
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Таблица 8.1. Фенолы, идентифицированпые как переносимые водой 


ингибиторы, синтезируемые кустарниками калифорнийского чапарраля 
(МиПег, Свон, 1972). 


Адего$юота Агсо$1арйн 10$ 
Класс Вещесгво 
листва | почва листва | почва 
| 
Нейтральные фе- | Гидрохинон = а Е а 
нолы Флоридзин —- Е и Е 
Умбеллиферон —- т - ме 
Гидроксибензой- | п-Гидроксибензой- -- -- -|- т 
ные кислоты кая 
Протокатехсвая — — -|- 6 
Ванилиновая -!- -|- -- Ее 
Сиреневая -|- - ре = 
Галловая Е =. а р 
Гидроксикоричные | Феруловая -|- -- не -- 
кислоты п-Кумаровая — -|- — -= 
о0-Кумаровая — — — -- 


форнии характерны частые прибрежные туманы даже в летние 
месяцы, и, хотя осадки здесь довольно умеренны, в результате 
происходит постоянное выпадение влаги на листья кустарников 
и на окружающую их почву (Ое| Мога|, МиПег, 1969). Это спо- 
собствует регулярному переносу запасов водорастворимого ин- 
гибитора из листьев в почву, где он накапливается в концентра- 
ции, достаточной для подавления любых однолетних видов, ко- 
торые распространяют свои семена вблизи этих кустарников. 

Листья как Адепс$юта, так и Агсю${арйу10$ относительно 
богаты водорастворимыми фенольными соединениями, и поэто- 
му было не удивительно, когда Мак-Ферсон и Муллер обнару- 
жили, что выделяемые ингибиторы представляют смесь фено- 
лов и фенольных кислот. Сходный, но не идентичный, набор фе- 
нолов был выделен а) выщелачиванием листвы кустарников и 
6) экстракцией почвы щелочным этанолом. Основные вещества, 
полученные при этом, представлены в табл. 8.1. Различия в со- 
держании фенолов в листьях и в почве, вероятно, обусловлены 
тем, что некоторые выщелачиваемые вещества или необратимо 
связываются с частицами почвы, или так быстро метаболизиру- 
ются микроорганизмами, что не выявляются в данной экосис- 
теме. 

Из выделенных фенольных соединений наиболее эффектив- 
ными в ингибировании прорастания злаков и других травяни- 
стых растений оказались гидроксибензойная и гидроксикорич- 
ная кислоты (рис. 8.8), и именно эти вещества были найдены 
в почве и в щелочном экстракте листьев. Кроме того, возможно, 
имеет значение присутствие смеси родственных фенолов, по- 
скольку они могут действовать на рост растений синергически. 
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Было показано, например, что ванилиновая и п-гидроксибензой- 
ная кислоты гораздо более эффективны в подавлении прораста- 
ния семян сорго при совместном действии, чем при раздельном 
применении (ЕшвеШе, Казтиззеп, 1978). 

В нормальных условиях фенольные соединения присутствуют 
в листьях в связанной форме, но известно, что они включаются в 
кругооборот в тканях и потому обнаружение в выделениях 
значительных количеств как свободных, так и связанных фено- 


В 


^^ оНн но 
| | 
СХ нежен о енеснсо,Н 


о-Лумаройая кист — п-он-Коричиая кислота, в=нН 
Ферулобая кислота, В = ОСН; 


в 
а но 
| 

ен Сон 


/ я ЧС 7С/ТЛ й 
Салицилойая я-бН-бензяонная ^ислота, К=Н 
Ванилиясйая 4ислега, К = ОСН, 


Рис. 8.8. Некоторые водорастворимые аллелопатические агенты растений. 


лов не вызывает удивления. Выделение фенолов из почвы, одна- 
ко, связано с определенными трудностями. Несмотря на то что 
концентрация фенолов в почве может постепенно возрастать 
благодаря их переносу с капельками воды, не исключено, что 
те же фенольные кислоты появляются в почве в результате 
разложения микроорганизмами листовой подстилки достаточ- 
ной давности. Скорость оборота этих веществ в почве неизвест- 
на, поэтому довольно трудно оценить эффективность этих фено- 
лов как ингибиторов роста. Тем не менее роль водорастворимых 
токсинов в экологическом эффекте этих кустарников очевидна. 
Однако для идентификации составных компонентов выделений 
и выяснения их судьбы в почве, в которой они накапливаются, 
необходима дальнейшая работа. 

Ингибиторы, переносимые водой, были изучены и в других 
местообитаниях. Не исключено, что это — довольно общее явле- 
ние, характерное для климатических условий с высокой влаж- 
ностью, где обеспечено постоянное вымывание органического 
материала из листьев растений. В субгумидных листопадных ле- 
сах Южной Каролины, например, два дерева — Фиегси$ Ёа[са- 
14а (Еабасеае) и [4лдшаатВаг штачНиз (АШптеласеае) — инги- 
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бируют подлесок, как было подмечено, в области стока воды с 
крон. В условиях высокого уровня осадков, обильного мине- 
рального питания и отсутствия затемнения вероятность проявле- 
ния аллелопатического действия велика (Миег, Сроц, 1972). 
Из выделений листьев СОицегсиз |@саа изолирована салицило- 
вая кислота, токсичность которой была продемонстрирована в 
биотестах. В тропических дождевых лесах наблюдается другая 
ситуация. Например, Веб и др. (\МеЬЪ е{ а1., 1967) исследовали 
факторы, ограничивающие размер чистого древостоя СгеоШеа 
гориз{а в Квинсленде и показали, что корневые эксудаты обла- 
дают аутоингибирующим действием. Было обнаружено, что эти 
эксудаты очень токсичны для проростков того же вида. Веро- 
ятно, подобный эффект характерен и для природных условий. 

Наконец, существует еще одно растение, а именно орляк 
обыкновенный (Р1еп4ит адийтит), которое оказывает алле- 
лопатическое действие на окружающую растительность посред- 
ством водорастворимых ингибиторов. Этот повсеместно распро- 
страненный сорняк настолько доминирует, что редкие травы 
можно обнаружить в его зарослях. На основании исследований, 
выполненных в Южной Калифорнии (@Пеззтап, МиЦег, 1978), 
было сделано заключение, что подавление роста трав обуслов- 
лено фитотоксинами, вымываемыми дождем из мертвых фрон- 
дов этого папоротника. Их экстракты имеют сходный с А4епоз- 
{Фота набор фенолов (табл. 8.1), основными компонентами ко- 
торого являются кофейная и феруловая кислоты. В этом иссле- 
довании оказалось также возможным оценить эффект поедания 
растений животными при сопоставлении травостоя орляка на 
материке, где обитают животные (в основном грызуны), с тра- 
востоем на острове Санта-Крус, где небольшие животные от- 
сутствуют. Поскольку с помощью поедания травоядными жи- 
вотными нельзя было объяснить подавление роста большинства 
травянистых растений, авторы сделали вывод о том, что это 
подавление обусловлено аллелопатией. Некоторые виды, на- 
пример Вготиз$ по4и$, не подвергаются действию фитотокси- 
нов орляка, но и не поедаются травоядными животными. Дру- 
гие, например Нуросйоег$ в1абта, вполне съедобны, но их рост 
также слабо подавляется выделениями листьев папоротника. 
В то же время для С1ага ригригеа характерно настолько силь- 
ное подавление фитотоксинами, что они никогда не вырастают 
в таком количестве, чтобы у грызунов была возможность их 
попробовать. 

У орляка наблюдаются также эффекты аутотоксичнос:я. 
Известно, что через несколько лет старые травостои орляка де- 
генерируют, проходят фазу покоя и затем вновь колонизируют 
участки, которые они ранее занимали. Обычно подобные цикли- 
ческие изменения характерны для растительных популяций, и, 
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возможно, что аллелопатия и аутоинтоксикация последователь- 
но играют важную роль во время формирования отливов и при- 
ливов растительного доминирования. 


\У. Экологическое значение аллелопатии 


Раньше экологи явно недооценивали значение химических 
взаимодействий между высшими растениями, правда в основ- 
НОМ из-за того, что об аллелопатических эффектах в природных 
растительных сообществах было мало что известно. Копечно, 
необходимо помнить, что чапарраль, изучаемый Муллером и 
сотр., имеет ряд специфических особенностей: растения, входя- 
щие в эту ассоциацию, растут в необычном климате и в усло- 
виях регулярно происходящих пожаров. Это не позволяет экс- 
траполировать полученные ими результаты на более обычные 
условия лугов умеренной полосы. Другим фактором, затрудняю- 
щим интерпретацию роли отдельных химических веществ в ал- 
лелопатических взаимодействиях, является физико-химическая 
сложность почвы, ее способность или неспособность связывать 
органические молекулы, а также присутствие в ней микроорга- 
низмов, которые либо превращают отдельный растительный 
продукт в более токсичный агент, либо разрушают его настоль- 
ко, что он не способен более действовать на ткани высшего рас- 
тения. Следует также иметь в виду, что при испытании влияния 
неочищенных экстрактов одного растения на рост другого не- 
обходимо убедиться, что наблюдаемые эффекты не являются 
просто осмотическими. Это можно сделать с помощью контроля 
с раствором маннита, имеющим осмотический потенциал, рав- 
ный потенциалу растительного экстракта (Ое| Мога|, Сафез, 
1971). 

Серия экспериментов по аллелопатии, в которой были учте- 
ны осмос и участие микроорганизмов, была выполнена Ньюме- 
ном и Ровирой (Мемтап, Ко\м!га, 1975). Эти авторы предполо- 
жили, что между злаками и другими травянистыми растениями 
на лугах Англии возможны химические взаимодействия. Расте- 
ния восьми видов выращивали в сосудах с песком, перемешан- 
ным со стерильной почвой из мест естественного обитания. Вы- 
деления растений с почвой из каждого отдельного сосуда (и 
контрольных образцов почвы из сосудов без растений) по оче- 
реди добавляли в сосуды с другими видами и спустя несколько 
недель определяли их влияние на скорость роста растений. 

Выделения трех видов — Но{[си$ [ара из, Нуросйпоег5 га- 
са и Тг]оПНит гереп$ — существенно подавляли рост других 
пяти видов. Из последних наиболее чувствительным видом ока- 
зался Аптохащйит одогйит, но он же являлся исключением 
в том смысле, что его рост происходил быстрее в присутствии 
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своих собственных выделений, чем в их отсутствие. Другие че- 
тыре вида, на которые влияли выделения первых трех — это 
‘Стозиги$ си и$, Гойит регеппе, Р1атщаво [апсеоа и Ви- 
пех асе за. Полученные результаты свидетельствуют о том, 
что некоторые виды способны конкурировать с другими на лу- 
гах умеренной зоны с помощью аллелопатии, а также о том, 
что в поддержании доминантности в травяном покрове важную 
роль может играть самостимулирование. Как видно на данном 
примере, аллелопатические эффекты могут наблюдаться в сни- 
туациях, когда нет зонального распределения и, казалось бы, 
ничто не указывает на возможность химических взаимодействий. 

Одной из экологических ситуаций, в которой аллелопатиче- 
ские эффекты выражены, вероятно, более четко, чем на ста- 
бильном пастбище, является полевая сукцессия, где в резуль- 
тате интенсивной обработки земли естественная флора постоян- 
но исчезает, а содержание минерального и органического ве- 
щества в почве уменьшается. Любое такое поле, оставленное 
невозделанным, будет претерпевать серию последовательных 
вторжений растительных видов до тех пор, пока не установится 
стабильное сообщество. Райс (К се, 1974) в деталях обсуждает 
возможную роль аллелопатии в подобных растительных сооб- 
ществах и ее влияние на последовательность сукцессии. Он пе- 
речисляет следующие пять эффектов: 1) ускорение замещения 
одних видов другими, обусловленное аллелопатической аутоток- 
сичностью (например, у Нейат!и$ по 4и$), 2) прямое аллело- 
патическое подавление одних видов другими посредством кор- 
невых и тканевых эксудатов, 3) снижение скорости замещения 
видов из-за прямого аллелопатического действия доминирую- 
щих видов на всех потенциальных конкурентов, 4) влияние рас- 
тений, опосредованное их продуктами разложения (показано 
на Фогойит переп5е) или ингибированием азотфиксирующих 
бактерий (показано на Еирйога зирта), и 5) аллелопатичес- 
кие эффекты, по которым можно определить, какие виды могут 
окупировать сообщества, а какие не могут. 

Очевидно, многие практические проблемы сельского хозяйст- 
ва и садоводства обязаны своим происхождением аллелопа- 
тии. Так, сорные травы, растущие среди культурных растений, 
помимо ожидаемой конкуренции за почвенные питательные ве- 
щества и свет могут также оказывать на последние фитотоксни- 
ческое действие. Распащка почвы вместо выжигания злаковой 
стерни приводит в результате разрушения клеточных стенок к 
выходу значительных количеств фенольных кислот. Это должно 
оказывать отрицательное влияние на рост некоторых культур- 
ных растений, произрастающих поблизости. В подобной ситуа- 
ции важными факторами являются качество микробной флоры 
и ее способность к дальнейшей детоксикации фенолов (@цеп21, 
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МсСаПа, 1966). Другие ингибирующие продукты, образующиеся 
из стеблей злаковых вследствие анаэробного разрушения цел- 
люлозы в почве, относятся к летучим органическим кислотам, 
таким, как уксусная (ГупсВ, 1976). Деревья, которые образуют 
в корнях токсичные вещества и вызывают отравление собствен- 
ных проростков, оказываются в невыгодном положении и не 
могут быстро расти, если их вновь высадить в ту же самую поч- 
ву. Подобное явление отмечено у плодовых деревьев сем. розо- 
цветных; в случае яблони за него ответственно фенольное соеди- 
нение, по-видимому флоридзин (Вогпег, 1959). Другие случаи, 
в которых аллелопатические агенты влияют на севооборот куль- 
турных растений и фиксацию азота у бобовых, описаны Райсом 
(К!се, 1974). Однако в настоящее время многие доказательства 
существования аллелопатии остаются косвенными и решающие 
экспериментальные данные еще предстоит получить. 

Нельзя не упомянуть еще одну сельскохозяйственную проб- 
лему — проблему заражения культур паразитами — высшими 
растениями, —так как при этом немалую роль играет присут- 
ствие в почве веществ, образующихся из корневых выделений. 
Растение-хозяин продуцирует вещество, которое запускает про- 
растание семян паразита, проросток которого затем прикрепля- 
ется к хозяину посредством гаустории и впоследствии питается 
растением-хозяином до полного завершения жизненного цикла. 
В этом случае обнаруживается некоторая аналогия с аллелопа- 
тией, хотя здесь эксудат хозяина благотворно действует на 
растение-паразита, а не подавляет его рост. 

В природе эти взаимодействия сбалансированы. Однако при 
включении в биоценоз культурных растений паразит быстро 
размножается, в результате чего могут быть большие потери 
урожая. Наиболее активными являются Огобапсйе степа, па- 
разитирующий на конских бобах (Уса |1аба), и За йегтоп1- 
са, паразитирующий на сорго. В то время как природа факто- 
ра ОгоБапсйе все еще неизвестна (Ед\жагаз, 1972), стимулятор 
для ойеа идентифицирован как сложный, основанный на тер- 
пене бислактон — стригол (рис. 8.9). Целый ряд растений, кото- 
рые не являются хозяевами 51а, также способны продуциро- 
вать вещества, которые индуцируют его прорастание. Стригол 
был выделен из корневых выделений растений хлопчатника. 
Следует отметить, что он активен при очень низких концентра- 
циях; 504%ф-ное стимулирование прорастания Эва наблюда- 
ется при концентрации стригола 1.1016 М. Кроме того, струк- 
турные требования для проявления его активности не очень 
строгие. Был получен значительно более простой аналог 
(рис. 8.9), который эффективно стимулировал прорастание 
эра как в лабораторных, так и в полевых опытах. Его приме- 
няют как средство, контролирующее размножение этого сорня- 
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ка, поскольку этот аналог можно внести в почву до сева куль- 
турных растений; семена 53а должны прорасти и погибнуть 
‚в отсутствие подходящего хозяина (Чопапзоп, 1980). 

Такого рода взаимодействия между хозяином и паразитом 
дают некоторые основания полагать, что аллелопатические взан- 
модеиствия могут происходить и в природе. По крайней мере 


н; С, 0/0 уз. С 
О 
сн—о С. 
(`о и < = 
\ Н СН—О 


С 
сн; 
О 
Н он О 
Стригол Ималог стригола 


Рис. 8.9. Структура факторов прорастания семян 58а. 


они явно свидетельствуют о том, что сложные органические мо- 
лекулы, выделяемые из корней в почву одним растением, могут 
значительно влиять на другие виды, растущие по соседству. 


\У|. Заключение 


Аллелопатические взаимодействия между различными вида- 
ми высших растений были доказаны в достаточном числе экспе- 
риментов. Вовлеченные в эти взаимодействия химические соедн- 
нения обычно представляют собой вторичные компоненты, прн- 
чем для некоторых из них характерно очень широкое, если не 
универсальное, распространение в растениях. Не исключено, 
что аллелопатия представляет собой общее явление, присущее 
многим экологическим ситуациям. Трудно предсказать, как час- 
то контроль над конкуренцией растений осуществляется посред- 
ством аллелопатии. Очевидно, прежде чем химический контроль 
считать установленным, необходимо как можно более полно 
изучить все биологические аспекты данной экологической ситуа- 
ЦИИ. 

Хотя в аллелопатических взаимодействиях участвуют корне- 
вые компоненты, обычно токсины, вовлеченные в них, обнаружи- 
ваются и в листьях, и в стеблях. Относительно влияния на рост 
высших растений веществ в других частях растения (т. е. цвет- 
ках, плодах) известно очень мало, так как их еще почти не ис- 
следовали. Однако хорошо известно, что в оболочках семян мно- 
гих растений содержатся соединения, ингибирующие прораста- 
ние семян. Эти вещества, помимо того что они контролируют 
состояние покоя семян, могут также выделяться в окружающую 
среду, где, прежде чем подвергнуться деградации до безвред- 
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ного материала, оказывают вредное действие на другие виды. 
Подобные аллелопатические взаимодействия нуждаются в даль- 
нейших исследованиях. 

Токсины высвобождаются в окружающую среду одним из не- 
скольких возможных путей. Очевидно, очень эффективна экс- 
тракция фенолов из живых листьев, но она зависит от регуляр- 
ных ливней. В засушливых районах особое значение приобре- 
тает испарение с поверхности листьев, и именно таким образом 
выделяются в атмосферу или попадают в почву эфирные масла. 
Другими летучими токсинами, которые пока еще не связывают 
с аллелопатией, но которые могут быть столь же эффективными, 
являются горчичные масла (глюкозинолаты) СгисИегае и циа- 
ногены Ргипиз, ТгИоНит, а также многих других растений. 

Эксудация токсина из корня, по-видимому, представляет со- 
бой основной способ раг ехсеЙепсе, благодаря которому дости- 
гается подавление роста соседствующих видов. Однако, насколь- 
ко известно, подобная эксудация встречается не часто. Ее наб- 
людали у ряда культурных растений, таких как пшеница, овес, 
гваюла, огурцы и томат, так что, по-видимому, она имеет боль- 
шое значение в сельскохозяйственной практике. Наконец, токси- 
ны могут образовываться при разложении листового материа- 
ла, и, если пренебречь аутотоксичностью, они могут быть эф- 
фективны против ряда других видов. Не исключено, что за на- 
блюдаемые явления частично или полностью ответственны мик- 
роорганизмы, и тогда они относятся не к аллелопатии, а к мик- 
робиологической экологии. 

До сих пор из вторичных веществ применительно к аллело- 
патии рассматривали терпены (моно- и сесквитерпены) и фе- 
нольные соединения (фенолы, фенольные кислоты, транс-корич- 
ная кислота и ее производные, гидроксихиноны). []о-видимому, 
к аллелопатическим агентам можно отнести и ряд других рас- 
тительных веществ. Есть предварительные данные о том, что у 
кустарниковых представителей СотрозЦае выделяются полиаце- 
тилены и сесквитерпеновые лактоны, которые попадают в почву 
и подавляют рост соседствующих видов (КоБауазН1 еф а|., 1980; 
4е] Ато, Апауа, 1978). Хотя набор аллелопатических веществ 
достаточно разнообразен, тем не менее число их типов ограни- 
чено, и удивительно, что в него не входят алкалоиды, эта наи- 
более важная с точки зрения токсичности по отношению к жи- 
вотным группа растительных компонентов. Это может быть 
следствием их низкой концентрации в растениях или быстрого 
обмена в почве. Другой группой веществ, которые, возможно, 
играют важную роль в аллелопатии, являются конденсирован- 
ные таннины. Их относительно медленный оборот в экосистеме 
должен способствовать длительности их воздействия. Правда, 
они находятся в невыгодном положении в связи с тем, что отно- 
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сительно неподвижны в растении. В дальнейших исследованиях, 
несомненно, будет показано, играют ли они, а также другие, по- 
ка не изученные метаболиты роль фитотоксинов в химической 
конкуренции между высшими растениями. 

Наконец, существует еще в основном уже рассмотренный во 
введении вопрос о происхождении аллелопатических эффектов. 
Ньюмен (М№\тап, 1978) подробно обсуждает, способствовал 
или нет естественный отбор развитию аллелопатии у растений. 
Если ответить на этот вопрос утвердительно, то можно ожидать, 
что 1) растения в среднем более токсичны к другим видам, чем 
к членам своего собственного вида, 2) конкуренция приводит 
к более интенсивному синтезу токсинов, 3) виды, которые росли 
вместе в течение многих лет, более толерантны к выделениям 
друг друга, чем другие. При анализе этих трех предположений 
было установлено, что на осповании литературных данных мож- 
но говорить о случайном распределении фактов, иногда под- 
тверждающих эти предположения, но столь же часто противо- 
речащих им. Ньюмен в заключении своей работы пишет: «По- 
лученные данные свидетельствуют о том, что нет специфическо- 
го отбора на склонность или толерантность к аллелопатии. Эти 
свойства растения лучше рассматривать как удачное развитие 
признаков, впервые возникших вне всякой связи с аллелопа- 
тией. Отсюда не следует, что аллелопатии вообще нет или что 
она несущественна в экологическом плане. Скорее можно сде- 
лать вывод о том, что она не всегда полезна растению, проду- 
цирующему токсин, и что ее нельзя рассматривать в изоляции 
от других значений для экологии вторичных метаболитов рас- 
тений». 
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Глава 9 


Взаимоотношения между высшими 
и низшими растениями: 
фитоалексины и фитотоксины 


|. Введение 


Взаимоотношения между высшими и низшими растениями мо- 
гут принимать разнообразные формы, однако особого внимания 
заслуживают такие взаимоотношения микроорганизмов и выс- 
ших растений, которые приводят к заболеванию растения. Этой 
теме посвящается настоящая глава. Значительный ущерб, кото- 
рый микробы наносят растепию, нашел отражение в ряде тер- 
минов, используемых в патологии растений для описания раз- 
личных болезней. Так, например, картофель поражается такими 
заболеваниями, как обыкновенная парша, черная ножка, коль- 
цевая гниль и пятнистость кожуры, а такжс блайт, рак и скру- 
чивание листьев. Судя по названиям заболеваний, можно пола- 
гать, что симптомы их многочисленны и разнообразны. Однако 
конечный результат болезни, если ее не приостановить, обычно 
ОДИН И ТОТ Же независимо от вида внедрившегося микроорганиз- 
ма — гибель растения. 

Следует, однако, отметить, что восприимчивость к заболева- 
нию, повсеместно наблюдаемая у культурных растений, скорее 
является исключением, нежели правилом. Многие высшие расте- 
ния, особенно те, что произрастают в природных сообществах, 
либо проявляют устойчивость к заражению микроорганизмами, 
либо сосуществуют с паразитами в симбиозе без каких-либо 
видимых симптомов. Опыт показывает, что, тогда как куль- 
турные растения обычно высоковосприимчивы к ряду заболева- 
ний, большинство их диких родственников обладает относитель- 
ным иммунитетом. Фактически болезнеустойчивые сорта сель- 
скохозяйственных растений часто получают введением в исход- 
ный сорт генетического материала из невосприимчивых диких 
близкородственных форм. 

Проблема устойчивости растений к заболеваниям или мик- 
робной инвазии привлекает в последние годы пристальное вни- 
мание биохимиков и физиологов. В этой главе мы остановимся 
на ней более подробно. Кроме того, развитие такого рода ис- 
следований имеет огромное значение для сельского хозяйства. 
Практически все химикаты, используемые для защиты урожая, 
были открыты скорее случайно, эмпирически, чем направленно. 
Это справедливо даже в случае недавно введенных в практику 
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сельского хозяйства системных фунгицидов, которые препятст- 
вуют, например, поражению злаков ложной мучнистой росой 
(Сгееп\уау, \Па{еу, 1976). Знание факторов устойчивости рас- 
тений к заболеваниям может помочь в решении проблемы за- 
болевасмости культурных растений на более рациональной и 
научной основе. 

Поражение растения болезнетворными микроорганизмами 
начинается с виедрения их в поверхностные слои. Барьерами 
для такой инвазии, очевидно, могут служить восковой налет, 
многочисленные поверхностные волоски или толстая кутикула. 
Несмотря на большое количество работ, посвященных выясне- 
нию роли поверхностных слоев листьев, пока еще не получено 
конкретных доказательств того, что они обеспечивают растению 
какую-либо реальную защиту от инвазии. В основном кутику- 
лярные барьеры лишь снижают скорость проникновения пара- 
зита, но не предотвращают заболевания. 

Поскольку растения лишены непроницаемого физического 
барьера для микробной инвазии, приходится постулировать су- 
ществование химического барьера. Действительно, представле- 
ния о химических основах устойчивости растений к болезням 
существуют уже очень давно. Маршалл Вард (МагзВа| \ага, 
1905) в своей теории токсинов впервые предположил, что в ра- 
стениях имеются вещества, способные ингибировать рост гри- 
бов. Согласно этой теории, «инфекция и устойчивость к инфек- 
ции зависят от способности гриба преодолевать устойчивость 
клеток растения-хозяина с помощью ферментов или токсинов, 
с одной стороны, и от способности клеток хозяина образовывать 
антитела или токсины против протоплазмы гриба — с другой». 
Среди разнообразных групп веществ, обнаруженных в расте- 
ниях, фенолы и полифенолы вполне отвечают этой роли. Фе- 
нольные соединения повсеместно встречаются в тканях высших 
растений и часто токсичны для микроорганизмов ш УИго при 
физиологических концентрациях (10——10-6 М). Однако даже 
сегодня не ясно, играют ли фенольные соединения какую-либо 
роль в защите растений от заболеваний ш \1у0. 

Представления о тесной связи фенолов и заболеваний расте- 
ний были развиты затем Оффордом (ОНога, 1940), который 
считает, что представители особого класса фенолов — танни- 
ны — имеют большое значение как преинфекционные агенты 
в высших растениях. Он предположил, что «токсическое дейст- 
вие вызывается и обусловлено ферментами гриба; в конечном 
счете токсичность зависит от типа фенольного соединения, ко- 
торое образуется при взаимодействии хозяина и паразита, и 
отчасти — от количества и распределения таннина». К сожале- 
нию, экспериментальные доказательства теории Оффорда, сог- 
ласно которой таннины имеют отношение к болезнеустойчиво- 
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сти, оказались неубедительными. В то время как таннины пре- 
пятствуют механическому проникновению растительных виру- 
сов, они не могут предупредить заболеваний, которые вызывают 
возбудители, обитающие в почве или переносимые насекомыми. 

Важным достижением в изучении химических механизмов 
устойчивости к заболеваниям у высших растений явилось фор- 
мулирование в 1941 г. Мюллером и Бёргером теории фитоалек- 
синов (МиШег, Вогоег, 1941). Согласно этой теории, при инфи- 
цировании в растениях образуются 4е поуо определенные хими- 
ческие соединения, функция которых состоит в том, что они от- 
ражают («‹алексос») нападение болезнетворного организма на 
растение («фитос»), — отсюда термин «фитоалексин». Эта тео- 
рия была выдвинута на основании экспериментов, выполненных 
этими авторами при изучении факторов устойчивости картофе- 
ля к вызывающему гниль микроорганизму РАуюрШйога гп[ез- 
1ап5. Однако их попытки показать существование отдельного 
химического вещества со свойствами фитоалексина оказались 
безуспешными. Только через 20 лет Круикшанк и Перрин 
(СгшсКзвапк, Регип, 1960) впервые выделили и идентифициро- 
вали фитоалексин, а именно пизатин из Рё5ит зайоит. С тех 
пор у целого ряда растений было описано много фитоалекси- 
нов, и сейчас индукция фитоалексинов рассматривается как о0с- 
новное защитное приспособление высших растений. Роль фито- 
алексинов при заболеваниях растений активно исследуется, и 
многие вопросы еще предстоит выяснить. Ведутся также рабо- 
ты по изучению других типов биохимической устойчивости. 
В настоящее время существование преинфекционных барьеров 
у некоторых растений не вызывает сомнения. 

Однако, несмотря на существование химических барьеров 
для инвазии, растения все-таки заболевают, т. е. вирулентные 
штаммы микроорганизма способны преодолевать защитные 
барьеры растения. Когда это случается, в ответ на внедрение 
микроорганизма включается целый ряд биохимических реакций. 
У растения-хозяина наблюдаются множественные изменения 
скорости дыхания и первичного метаболизма. В это же время 
микроорганизм по мере размножения в клетках хозяина секре- 
тирует вещества, называемые патотоксинами, с помощью кото- 
рых он непосредственно «отравляет» растение-хозяина. Пато- 
токсины вызывают у растения-хозяина типичные симптомы за- 
болевания, например завядание листьев, что является резуль- 
татом биохимического влияния на водообеспечение растения. 
Растение-хозяин в свою очередь пытается обезвредить патоток- 
сины путем их деградации или конъюгации, т. е. между расте- 
нием и внедрившимся микроорганизмом происходит борьба за 
строгий контроль ситуации. Таким образом, при биохимическом 
взаимодействии растения и микроорганизма можно выделить 
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вторую стадию, когда первичная защита сломлена и растение 
борется за выживание и защищается от вредных метаболитов, 
синтезируемых микроорганизмом. 

В настоящей главе мы рассмотрим биохимические защитные 
механизмы, включающие как пре-, так и постинфекционные из- 
менения в растении-хозяине. Акцент будет сделан на образова- 
нии фитоалексинов. Во второй части главы мы остановимся на 
биохимических веществах, образующихся у восприимчивых К за- 
болеванию растений или у поврежденных. Для общего обзора, 
охватывающего большую часть обсуждаемых здесь тем, чита- 
телю можно рекомендовать пять книг: (\/ооа, 1967; \!оо4 её а|., 
1972; Неце!из$, \МИПатз, 1976; Емепа, Тюге!а!, 1976; Ног$а!, 
Со\уПп?, 1980) — и монографию по патогенезу растений Вилера 
(\Пееег, 1975). Новые достижения в данной области публику- 


ются в журналах РПу$10]о21са! Р]ап{ Ра{о]огу, Рвуюрао]ову 
и Руюепиз ту. 


|. Биохимические основы устойчивости к заболеванию 


1. Преинфекционные защитные вещества 


Как отмечалось во введении, в настоящее время ясно, что 
растения располагают разнообразными средствами биохимиче- 
ской защиты, помогающими им избегать заболевания. Были 
предприняты попытки классифицировать эти средства, однако 
номенклатура относящихся к этим средствам химических ве- 
ществ несколько запутана. Ингхем (еТат, 1973) попытался 
расклассифицировать эти вещества, разделив их на пре- и пост- 
инфекционные (табл. 9.1). Однако необходимо помнить, что 
между ними не существует резкой границы, так как преинфек- 
ционные вещества могут претерпевать постинфекционные изме- 
нения. Несмотря на некоторую условность этой системы, она 
все-таки удобна, и мы будем придерживаться ее при обсужде- 
нии химических компонентов, которым приписывается роль фак- 
торов устойчивости к заболеваниям. 

Уже давно обнаружено, что в растениях присутствуют веще- 
ства, которые способны подавлять прорастание или влиять на 
рост микроорганизмов. Действительно, как было показано, по- 
добную активность в тестах ш уИго проявляют многие вторич- 
ные вещества, особенно терпеноиды и фенолы. Примером уди- 
вительного «склада» вторичных веществ в растительном мире 
является сердцевина древесины деревьев. Именно из нее были 
выделены разнообразные вещества со структурой терпеноидов, 
хиноидов и фенолов, которые часто присутствуют здесь в значи- 
тельных количествах (Н!Шз, 1962). Общеизвестно, что сердце- 
вина древесины необычайно устойчива к естественному разло- 
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Таблица 9.1. Классификация факторов устойчивости к болезням у высших 
растений! 


Класс Описание 
Преинфекционные веще- 
ства 
1. Прогибитины Метаболиты, которые снижают или полностью 
останавливают развитие микроорганизмов 1п \!\у0 
2. Ингибитины Метаболиты, которые для проявления полной 


токсичности нуждаются в увеличении содержания 
после инвазии 


Постинфекционные веще- 


ства 

1. Постингибитины Метаболиты, образующиеся при гидролизе или 
окислении предсуществующих нетоксичных субст- 
ратов 

2. Фитоалексины Метаболиты, формирующиеся после инвазии пу- 


тем дерепрессин гена или активирования латснт- 
ной ферментной системы 


' По Ингхему с модификациями (пёПашт, 1973). 


жению (ЗсНеНег, СомИпвз, 1966), и неоднократно высказывались 
предположения, что роль этих веществ сердцевины древесины 
заключается в обеспечении устойчивости к заболеваниям. Среди 
широкого круга веществ, специфически обеспечивающих устой- 
чивость растительных тканей к грибам, можно выделить гидрок- 
систильбены. Один из них, пиносильвин (рис. 9.1), широко рас- 
пространен у Рмиз и других Ртасеае. К сожалению, значение 
этих веществ для растения пока еще не доказано и эксперимен- 
тальные трудности задерживают дальнейший прогресс в этой 
области. В настоящее время значение гидроксистильбенов как 
преинфекционных веществ в сердцевине деревьев подтвержда- 
ется, по крайней мере отчасти, идентификацией похожих струк- 
тур, играющих роль фитоалексинов у некоторых бобовых (см. 
с. 278 

Как пример болезнеустойчивости недревесных растений в Ли- 
тературе по патофизиологии наиболее часто рассматривается 
довольно редкое заболевание луковиц лука — антракноз (возбу- 
дитель — СоНею“сйит атстап$) (\УаШег, Зфабтап, 1955). 
Внешние мертвые чешуйки устойчивых сортов лука содержат 
значительные количества протокатеховой кислоты и катехола 
(рис. 9.1), которые токсичны для спор С. агстап$. Экстракты 
таких чешуек подавляют прорастание спор до 2%, в то время 
как в экстрактах из чешуек восприимчивых сортов, в которых 
эти агенты отсутствуют, прорастает более 90% спор. Присутст- 
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вие протокатеховой кислоты и катехола в устойчивых сортах 
коррелирует с наличием антоцианинов в чешуйках. В то же вре- 
мя такой корреляции не наблюдается в случае грибов, способ- 
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Рис. 9.1. Структуры некоторых преинфекционных веществ, присутствующих 
в растениях. 


ных без разбора поражать как окрашенные, так и бесцветные 
сорта. Антоцианины на основе цианидина (т. е. имеющие кате- 
хольное ядро) потенциально фунгитоксичны. Было обнаружено, 
например, что сам цианидин ингибирует прорастание гриба 
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С1оеозропит регеппап$, вызывающего гниль яблок (Ни те, 
Едпеу, 1960). По-видимому, ингибитором в чешуйках лука слу- 
жит 3,4-диоксибензальдегид, так как это вещество было иденти- 
фицировано как фунгитоксичное начало в бананах, устойчивых 
к С/оеозройит тизагит (Мщуепа её а|., 1969). Показано, что 
этот альдегид легко окисляется до протокатеховой кислоты, и 
можно предположить (поскольку никаких специальных предос- 
торожностей не предпринималось), что подобное окисление про- 
исходит при выделении фунгитоксичных веществ из чешуек 
лука. 

В недавних исследованиях на люпине были получены дока- 
зательства, что в живых тканях, в частности в свежих листьях, 
содержатся преинфекционные вещества, играющие определен- 
ную роль в устойчивости к заболеваниям (НагБогпе ей а1|., 1976). 
Изучение фитоалексинов с применением метода капельных диф- 
фузатов (с. 276) показало, что как на поверхности, так и внут- 
ри листьев белого люпина (Гиртиз аа) содержатся по край- 
ней мере два фунгитоксичных вещества. Эти вещества не инду- 
цируются спорами микроорганизма, поскольку их обнаруживали 
в равных количествах и в опытных, и в контрольных каплях, в 
которых не было никаких грибных спор. Их идентифицировали 
как лутеон — изопентилизофлавон и его 2’-дезоксипроизводное 
(рис. 9.1). Фунгитоксичность была определена в тестах ш уйго, 
в которых лутеон имел ЕР 35—40 мкг/мл при испытании 
влияния на рост мицелия НетиПозротит сагбопит. Величина 
ЕБьу является мерой фунгитоксичности и определяется как сред- 
няя эффективная доза, необходимая для ингибирования роста 
мицелия данного гриба. На практике для полного 100% -ного 
ингибирования требуются значительно более высокие концент- 
рации. Для проявления фунгитоксичности, по-видимому, важно 
присутствие изопентенильной группы в изофлавонах люпина, 
поскольку при сопоставлении величин ЕШ5о было показано, что 
лутеон в десять раз более активен при расчете на моль веще- 
ства, чем изофлавоны (биоханин А и формононетин), не имею- 
щие этой боковой группы. 

Преинфекционные вещества, очевидно, встречаются у всех 
видов рода ДГирти$, поскольку лутеон и родственные изофла- 
воны были найдены на поверхности листьев у одиннадцати дру- 
гих видов помимо [. аа. Таким образом, в природных условиях 
изофлавон в соответствующей концентрации во влажной плен- 
ке на поверхности листьев может оказаться крайне неблаго- 
приятным окружением для развития гриба т \!уо. Токсическое 
действие преинфекционных веществ скорее всего направлено на 
прорастание грибных спор и(или) на развитие ростовой трубки, 
а не на пролиферацию мицелия. Этот вывод был сделан на ос- 
новании гистологических исследований. При развитии на листьях 
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люпина Нейпи{озропмит сагбопит имел изогнутые, искривлен- 
ные и сильноразветвленные ростовые трубки. На листьях же 
обычного растения-хозяина, кукурузы, этот гриб образует нор- 
мальные, прямые ростовые трубки. 

Другая группа флавоноидов, а именно метилированных фла- 
вонов, отчасти обеспечивает устойчивость цитрусовых к грибным 
заболеваниям. Такие вещества, как нобилетин (5,6,7,8,3', 
4”-гексаметоксифлавон), высокофунгитоксичны и присутствуют 
в Листьях в количествах, достаточных для отражения инвазии. 
Однако количественные исследования взаимосвязи между содер- 
жанием нобилетина в листьях и устойчивостью к грибу Деше- 
горйпа {гасперйЦЙа не выявили простой корреляции между ними 
(Р1аМеш, Ппре!122еги, 1971). Тем не менее нобилетин имеет 
свойства, характерные для преинфекционного агента. Хорошая 
растворимость этого соединения в липидах и по контрасту пло- 
хая растворимость в воде свидетельствуют о том, что скорее 
всего нобилетин расположен на поверхности, а не внутри листа. 
Роль флавоноидов как возможных преинфекционных агентов, 
обеспечивающих растениям устойчивость к заболеваниям, под- 
робно обсуждает Мак-Клюре (МеСге, 1975). 

Еще одним примером фенольных соединений, обусловли- 
вающих устойчивость растений к заболеваниям, служат хорда- 
тины А и В, которые выполняют защитную функцию в пророст- 
ках ячменя Ногаеит оэшваге, поражаемого Нейтич/йозропит 
зайпоит ($0оез$1, 1967). Эти вещества имеют необычную струк- 
туру, основу которой составляют два остатка п-кумаровой кис- 
лоты, связанные с аргинином (рис. 9.1). Интересная особенность 
этого примера состоит в том, что эффективность фунгитоксинов 
снижается по мере развития проростков; как полагают, это 
обусловлено накоплением в тканях ионов СатТ и Мот+т. Испы- 
тания п УЦго показали, что эти хордатины инактивируются 
двухвалентными катионами, вероятно, в результате образования 
комплексов. 

Доказательства того, что в качестве прогибитинов (от англ. 
рго!1оп — запрет, запрещение) могут функционировать ве- 
щества, отличные от фенолов, были получены в работах по изу- 
чению корневых инфекций злаковых. Обеспечение устойчивости 
овса Ауепа заНуа к вызывающему выпревание грибу ОршоВо{и5$ 
стаптии$ было приписано сильно флуоресцирующему «гликози- 
ду корневых чехликов» (Тигпег, 1960). Это вещество частично 
охарактеризовано как пентациклический тритерпеновый глико- 
зид — авенацин, голубая флуоресценция которого обусловлена 
присутствием остатка антраниловой кислоты (ВигКПагай её а|., 
1964). Любопытно, что этот фунгитоксин в значительной сте- 
пени инактивируется в результате ферментативного отщепления 
терминального пентозного сахарного остатка (рис. 9.1). Фер- 
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мент авенациназа, катализирующий этот гидролиз, продуциру- 
ется грибом О. вгатии{$ уаг. ачепае, так что способность овса 
противостоять грибной инфекции зависит от этой ферментатив- 
ной активности. Сходная система с другим тритерпеноидом — 
авенакозидом А, в которой происходит ферментативное удале- 
ние 26-го глюкозного остатка, функционирует, по-видимому, в 
листьях овса при заражении Огесй${ега ачепасеае (Гатипь, 
5ср[0$5ег, 1976). Другим примером нефенольного прогибитина 
является алкалоид берберин, который обеспечивает устойчивость 
корней Майота {ой к инвазии гриба РАутаюпсйит от- 
поогит (Отеа{Поизе, \!а{К!пз, 1938). 

Вышеуказанные тритерпеноидные и алкалоидные токсины 
локализуются, вероятно, в клеточных вакуолях листьев или кор- 
ней. Другие прогибитины, наоборот, могут располагаться толь- 
ко в специальных участках поверхности листа, обеспечивая та- 
ким образом первую линию защиты против внедряющихся мик- 
роорганизмов. Так, сесквитерпеноидный лактон — партенолид — 
присутствует в двудольчатых железах на поверхности листьев 
и семян Сйгузащетит раййпешит. Партенолид, видимо, играет 
важную роль в предотвращении заражения растений; он токси- 
чен как для грамположитесльных бактерий, так и для нитчатых 
грибов (В1аКетап, А 1тзоп, 1979). Это же верно для склареола 
и изосклареола — двух дитерпенов, локализующихся в листьях 
МсоНапа иПптоза (ВаПу е{ а|., 1974). Эти вещества обнаруже- 
ны в высоких концентрациях в каплях, различимых под микро- 
скопом, которые расположены на верхней поверхности листа. 
Они эффективно ингибируют рост гриба ш уЦго, возможно, по- 
тому, что являются структурными аналогами гиббереллинов и 
нарушают нормальное развитие гриба, например путем увели- 
чения разветвленности гиф. 

Подводя итог, отметим следующее: для некоторых растений 
доказано, что механизм их устойчивости к заболеваниям отчас- 
ти вызван присутствием в тканях преформированных фунгиток- 
синов, которые обеспечивают защиту от микробной инвазии. 
Эти токсины в основном представлены фенолами, но могут быть 
также тритерпеноидами и алкалоидами. 

Другим классом преинфекционных веществ, которые, как по- 
лагают, обусловливают устойчивость растений к заболеваниям, 
являются ингибитины — метаболиты, содержание которых после 
заражения возрастает, что дает им возможность проявить свой 
токсический потенциал (поПпат, 1973). Существование этой 
группы веществ было постулировано после того, как заметили, 
что у многих растений вблизи места заражения накапливаются 
различные ароматические соединения, особенно производные ку- 
марина. Одним из наиболее разительных примеров этому явля- 
ется картофель, зараженный гнилью (51111), в клубне которого 
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видна яркая зона с голубой флуоресценцией (рис. 9.2). Если 
клубень картофеля Ма]ез{1с инокулировать с одного конца спо- 
рами РАуюр йога тезап$, инкубировать в течение 14 сут при 
18 °С и затем разрезать продольно, то он выглядит так, как по- 
казано на рис. 9.2. Зона с интенсивной голубой флуоресценцией 
появляется между инфицированной областью и здоровой тканью 
и представляет собой как бы защитную зону. Сопоставление фе- 


Э9она с голубо“ 


Место 


ИНиюЮщсЯ 
интицироданиая Убородая 
ткань ткань 


Рис. 9.2. Формирование ингибиторной зоны кумарина в картофеле, заражен- 
НОМ ГНИЛЬЮ. 


нольных компонентов в здоровой ткани и в зоне с голубой флуо- 
ресценцией показывает, что для второй зоны характерен более 
интенсивный синтез двух фенолов. Содержание одного из них, 


во 0-0 но СО, Хи 
77 
сн.о а НО С7н 


Хлорогенодая 


полетиыим , К=Н 
смо | кислота 


Скополин , К=ГлЮ 
Рис. 9.3. Некоторые фенольные ингибитины. Хин — остаток хинной кислоты. 


флуоресцирующего кумарина — скополина, увеличивается в 
10—20 раз, в то время как уровень другого — хлорогеновой 
кислоты, обладающей более слабой флуоресценцией, возрастает 
в 2—3 раза (НирПез$, З\мат, 1960). Оба фенола — кумарин и 
хлорогеновая кислота (гидроксикоричная кислота) — обладают 
значительной токсичностью в отношении ряда микроорганизмов 
при испытаниях ш уйго (ига е а|., 1971). 

Подобные изменения в содержании фенольных метаболитов 
(рис. 9.3) могут быть чистой случайностью. Не исключено, что 
более интенсивный синтез этих веществ не связан с устойчи- 
востью к заболеванию, а просто является одним из симптомов 
заболевания. Отметим, что подобное увеличение содержания 
скополина, скополетина или хлорогеновой кислоты характерно 
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не только для картофеля, но и для других растений, например 
табака Мсойапа 1афасит и сладкого картофеля /[ротоеа Ва!а- 
145. Рост содержания пока еще не идентифицированных флуо- 
ресцирующих соединений коррелирует с устойчивостью к забо- 
леванию у яблони, Листья которой поражены вызывающим пар- 
шу Уешийта таедиай$ (Нищег е{ а1|., 1968). В этом случае об- 
наружены три вещества, ингибирующих прорастание конидий 
У. таедиаИ$. Эти соединения присутствуют в здоровых листьях, 
а в результате заражения их содержание возрастает до ингн- 
бирующего уровня. Было сделано допущение, что компоненты 
с голубой флуоресценцией являются производными гидроксико- 
ричной кислоты некоего нового типа. Для повышения устойчи- 
вости яблонь к парше листья восприимчивых сортов были опрыс- 
каны рядом синтетических кислот (в частности, изобутил-0-ку- 
маратом), что оказалось очень эффективно (КиКкВат, Нищег, 
1964). Однако, несмотря на этот успех, в предстоящих исследо- 
ваниях необходимо выяснить, действительно ли вещества, со- 
держание которых возрастает после заражения, играют сущест- 
венную роль в защите растений. 


2. Постинфекционные вещества: постингибитины 


В настоящее время общепринята концепция, согласно кото- 
рой токсины, необходимые для защиты растений, хранятся в 
их тканях в неактивной форме. Она относится к токсинам, про- 
дуцируемым для отпугивания растительноядных (гл. 3), ик 
токсинам, служащим аллелопатическими агентами (гл. 8). Есть 
основания полагать, что ее можно применить к токсинам, обус- 
ловливающим устойчивость растений к заболеваниям. Такого 
типа токсины по классификации Ингхема (табл. 9.1) называют 
постингибитинами. Они присутствуют в здоровых тканях в виде 
неактивных гликозидов; переход в активное состояние происхо- 
дит в результате ферментативного гидролиза или окисления 
токсина вслед за проникновением микроорганизма. 

Простейший пример подобных токсинов представляют собой 
цианогенные глюкозиды, которые присутствуют в тканях в не- 
токсичной форме, но при их гидролизе специфичной В-глюкози- 
дазой дают промежуточный цианогидрин, спонтанно распадаю- 
щийся на альдегид или кетон и НСМ (рис. 9.4). Синильная кис- 
лота защищает растение от заражения грибами. Освобождение 
цианида происходит, например, когда листья лядвенца рогатого 
(Гофи$ согисша 5) заселяют патогеном Зетрйуйит 10| 
(МШаг, Н!ес1пз, 1970). В этом примере патоген относительно 
толерантен к НСМ и может быстро адаптироваться к Цианиду. 
Он делает это с помощью фермента формамидгидролиазы, кото- 
рый обезвреживает НСМ путем превращения ее в формамид 
НСОМН.; поэтому в случае заражения 5З{етрйуПит образова- 
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Рис. 9.4. Механизмы освобождения фунгитоксинов путем гидролиза или 
окисления. 


ние НСМ сравнительно неэффективно в предотвращении гриб- 
ной инвазии. Уровень НСМ в растении может быть настолько 
высок, что целый ряд грибов, обладающих потенциалом для 
нападения на лядвенца рогатого, не способны обеспечить себя 
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детоксицирующим ферментом и поэтому не поселяются в тканях 
этого растения. 

Подобно цианогенным гликозидам, глюкозинолаты СгисИегае 
обеспечивают устойчивость диких и культурных видов Вгаз$са 
к ложной мучнистой росе (Огеепра]ей, МиИсНей, 1976). В ре- 
зультате поражения тканей у этих видов высвобождаются зна- 
чительные количества летучего масла — аллилизотиоцианата, 
образующегося при гидролизе глюкозида синигрина под дейст- 
вием мирозиназы (рис. 9.4). Аллилизотиоцианат, который явля- 
ется одним из основных компонентов запаха капусты и других 
крестоцветных, высокотоксичен для патогена, вызывающего 
ложную мучнистую росу, — Регопозрога рагаяйса. Представле- 
ние о том, что выделение изотиоцианата происходит в ответ на 
заражение растений ложной мучнистой росой, основано на двух 
наблюдениях. Во-первых, у культурного вида Вгаззса о! егасеа 
обнаружена корреляция между содержанием изотиоцианата и 
устойчивостью к заболеванию: так, например, содержание алли- 
лизотиоцианата составляет 630 мкг/г сухого веса в устойчивом 
сорте и 450—21 мкг/г в восприимчивых сортах. Во-вторых, са- 
мый высокий процент (до 47%) устойчивых проростков был 
зарегистрирован в диких популяциях, имеющих наиболее высо- 
кий уровень этого летучего ароматического вещества. Очевидно, 
решающим фактором в утрате устойчивости к ложной мучни- 
стой росе у современных сортов Вгаз${са явилось избирательное 
размножение растений со слабым запахом. 

Другим убедительным примером постингибитинов, играющих 
важную роль в обеспечении устойчивости растений к заболева- 
ниям, являются 1|-тулипозиды А и В. Эти два глюкозида при- 
сутствуют в молодых луковицах тюльпана и обеспечивают ус- 
тойчивость к патогену Ризайит охузброгит в период их роста. 
Оба глюкозида сами по себе являются слабыми антибиотика- 
ми, но они способны превращаться в изомерные 6-тулипозиды А 
и В. Эти изомеры инертны, однако в результате их фермента- 
тивного гидролиза с последующей циклизацией образуются вы- 
сокофунгитоксичные тулипалины А и В (рис. 9.4). Их актив- 
ность, по-видимому, связана со способностью комплексироваться 
с $Н-группами и подавлять ферментативную активность гриба 
(ВеЦегзБегоеп, Геттегз, 1970). Между прочим, они аллергенны 
для человека, а тулипозид А и его продукты вызывают при про- 
должительной работе с луковицами тюльпана кожные заболева- 
ния. Значительный вклад тулипозидов А и В в устойчивость к 
заболеваниям, по-видимому, характерен для представителей 
сем. [1Шасеае, поскольку эти глюкозиды были идентифицирова- 
ны в 25% случаев из 200 рассмотренных видов. В основном они 


встречаются у ГиЙра, а также у многих видов Азгоетепа 
(10Ъ еф а1[., 1975). 
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Роль фенолов как преинфекционных метаболитов уже обсуж- 
далась в предыдущем разделе (с. 263). Возможно, некоторые 
из них могут также функционировать как постингибитины. 
Одним из механизмов повышения устойчивости к заболеваниям 
может быть окисление предсуществующих 3,4-дигидроксифено- 
лов, которые появляются в результате гидролиза эфиров или 
глюкозидов (или присутствуют в связанной форме). Образую- 
щиеся после окисления о-хиноны (рис. 9.4), по-видимому, высо- 
котоксичны. Более того, они способны конденсироваться с ами- 
нами, в том числе аминокислотами, с образованием еще более 
токсичных продуктов. Гакой тип механизма обеспечивает устой- 
чивость некоторых сортов яблонь к различным грибным патоге- 
нам. В этом случае предсуществующее вещество представляет 
собой флоридзин — В-глюкозид флоретина. После гидролиза 
флоридзина образующийся флоретин сначала окисляется до 
3-гидроксифлоретина, а затем подвергается дальнейшему окис- 
лению до хинона в присутствии фермента фенолазы. Как именно 
осуществляются эти этапы, пока не выяснено. Очевидно, в 
устойчивых листьях фунгитоксичный о-хинон образуется только 
в том случае, когда внедряющийся микроорганизм повреждает 
клеточную мембрану, позволяя растительной фенолазе окислять 
естественные субстраты. Продукт этого окисления приостанав- 
ливает дальнейшее развитие гриба. Напротив, в восприимчивых 
сортах клеточное повреждение минимально, образование в 
листьях фунгитоксичного хинона подавляется и гриб беспрепят- 
ственно поражает ткани хозяина (5прее! п, 1969). Пока еще 
не ясно, обеспечивает ли действительно такая система болезне- 
устойчивость у яблонь, поскольку Хантер (Нищег, 1975) обна- 
ружил, что при поражении паршой (Уещита таедиай$) ии фло- 
ридзин, ни продукты его распада на устойчивость не влияют. 
Однако, для того чтобы однозначно ответить на этот вопрос, 
необходимы дополнительные прямые опыты, проведение кото- 
рых сопряжено с определенными трудностями, поскольку рас- 
сматриваемые хиноны ш \!\Уо очень лабильны. 


3. Постинфекционные вещества: фитоалексины 


Концепция фитоалексинов 


Концепция фитоалексинов, без сомнения, привела к разви- 
тию одного из главных направлений в патофизиологии растений 
за последние 15 лет и, вероятно, как ни одна другая идея, сти- 
мулировала изучение механизмов болезнеустойчивости. 

В настоящее время биохимические аспекты антигрибных 
агентов исследованы достаточно подробно. В этой главе мы 
лишь кратко изложили их. Следует, однако, подчеркнуть, что 
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физиологические, ультраструктурные и патологические аспекты 
синтеза фитоалексинов изучены все еще недостаточно. И хотя 
сейчас уже общепризнано, что фитоалексины принимают участие 
в обеспечении болезнеустойчивости растений, многие аспекты 
их образования и метаболизма ш у!уо еще не выяснены. Преж- 
де чем обсуждать современное состояние дел в области изуче- 
ния фитоалексинов, стоит восстановить основные положения 
теории, предложенной Мюллером и Бёргером в 1941 г. на 
основании исследований реакций различных сортов картофеля 
на вирулентные и невирулентные штаммы РАуюр ога. 

1. Фитоалексин представляет собой вещество, которое инги- 
бирует развитие гриба в сверхчувствительных тканях и которое 
образуется и активируется только тогда, когда растение-хозяин 
входит в контакт с паразитом. 

2. Защитная реакция происходит только в живых клетках. 

3. Ингибирующий агент — это химическое вещество, проду- 
цируемое клетками растения-хозяина. 

4. Токсичность фитоалексина неспецифична по отношению 
к грибам; однако разные виды грибов обладают различной чув- 
ствительностью к нему. 

5. Основной ответ как устойчивых, так и восприимчивых 
клеток одинаков; устойчивые и восприимчивые растения разли- 
чаются по скорости образования фитоалексинов. 

6. Защитная реакция ограничена зараженной грибом тканью 
и ее непосредственным окружением. 

7. Устойчивое состояние не наследуется, оно развивается в 
результате грибной инфекции. Чувствительность клеток расте- 
ния-хозяина, которая определяет скорость его реакции, специ- 
фически и генетически детерминирована. 

Как уже отмечалось, теория фитоалексинов продолжала ос- 
таваться недоказанной в течение 20 лет, пока Круикшанк и 
Перрин. (Сги1скзВапКк, Реггт, 1960) не выделили и химически 
не охарактеризовали первый фитоалексин; это был пизатин — 
птерокарпановое производное, образующееся в стручках Р:- 
5ит заНоит, инокулированных конидиями гриба коричневой 
гнили МопИииа [тисИсоа. Круикшанк и Перрин (СгисКзВапк, 
Регг!п, 1964) показали, что пизатин удовлетворяет всем крите- 
риям теории Мюллера и Бёргера. Это вещество остается одним 
из наиболее исследованных фитоалексинов, известных на се- 
годняшний день. Позже было установлено, что другие бобовые, 
в частности Рйазеои$ ошваг15, продуцируют сходные птерокар- 
паны (например, фазеоллин) при инокуляции гриба. Анализом 
веществ, выделенных из больных растений других семейств, бы- 
ло показано, что образование фитоалексинов характерно для 
Сопуо|уцасеае (ипомеамарон в зараженном сладком картофе- 
ле) и Огср!14!Часеае (орцинол в клубнях орхидных). Затем были 
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предприняты попытки идентификации веществ, образующихся в 
ответ на микробную инвазию во многих других культурных рас- 
тениях. Оказалось, что ряд найденных химических структур 
удовлетворяет концепции фитоалексинов. В частности, при вза- 
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Рис. 9.5. Структуры характерных фитоалексинов высших растений. 


имодействии Картофель — гниль (51152101), которое первоначаль- 
но исследовали Мюллер и Бёргер, таким фитоалексином явля- 
ется сесквитерпеноид ришитин. Химические структуры типич- 
ных известных фитоалексинов приведены на рис. 9.5. 

С тех пор как была предложена эта оригинальная гипотеза, 
наше знание фитоалексинов значительно расширилось, и, хотя 
большая часть известных фитоалексинов полностью соответст- 
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вует общей схеме, в отдельных случаях основные положения 
требуют оговорок. Теперь нам известно, что взаимоотношения 
растений и грибов гораздо сложнее, чем сначала представля- 
лось, особенно потому, что некоторые грибы способны к метабо- 
лизму и детоксикации фитоалексинов. Возможность грибов па- 
разитировать на отдельных растениях связана, по крайней мере 
отчасти, с их способностью определенным образом реагировать 
на фитоалексины, продуцируемые хозяином. Метаболизм фито- 
алексинов будет рассмотрен ниже. Прежде всего следует оста- 
новиться на факторах, индуцирующих фитоалексиновый ответ, 
и на структурных различиях среди фитоалексинов, а также об- 
судить их в таксономическом и эволюционном аспектах. 


Факторы, индуцирующие фитоалексиновый ответ 


Фитоалексинами можно считать такие вещества, которые ин- 
дуцируются в здоровых тканях при инокулировании или инфи- 
цировании микроорганизмом. Разработана простая процедура 
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Рис. 9.6. Индукция фитоалексинов с помощью метода капельных диффузатов. 


для тестирования фитоалексинового ответа — метод капельных 
диффузатов (рис. 9.6). Листья на свету помещают на воду и на 
верхнюю поверхность листа наносят капли суспензии спор не- 
патогенного гриба (Н!е 11$, МШег, 1968). Чтобы капли не рас- 
текались по всей поверхности листа, в них добавляют поверх- 
ностно-активное вещество, например твин-20. Одновременно ста- 
вят контроль, т. е. на поверхность других листьев наносят капли 
твина-20. Листья оставляют в таком положении на 48 ч и затем 
капли собирают. В случае положительного ответа в каплях об- 
наруживают большие количества фитоалексина почти без при- 
месей других компонентов растения. Таким очень простым спо- 
собом можно получить относительно чистые образцы фитоалек- 
сина. которые потом используют в дальнейших исследованиях. 
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В системе лист — капля спустя 1—2 ч грибные споры начи- 
нают прорастать и образующиеся ростовые трубки проникают в 
клетки хозяина. В ответ на это растение немедленно синтези- 
рует фитоалексины 4е поуо. Они обнаруживаются уже через не- 
сколько часов, а к 48—72 ч их содержание достигает макси- 
мума. Сами фитоалексины синтезируются внутри листа, но часть 
их «выталкивается» на поверхность и попадает в каплю с гриб- 
ными спорами. Считают 
(Нагогеауез е{ а1., 1976а), 
что метод капельных диф- 
фузатов не дает полного 
представления об обра- 
зующихся фитоалексинах, 
поскольку определенные 
вещества могут не диф- 
фундировать из листа в 
каплю. Однако экспери- 
ментальным путем пока- 
зано, что в большинстве о и 
случаев как в листе, так 
и в каплях присутствуют рис. 9.7. Биоопределение и детектирование 


одни и те же вещества, фитоалексинов в контрольных (к) и обра- 
хотя при образовании ботанных (0) каплях. 


более одного вещества 

могут происходить количественные перераспределения. При ис- 
следовании некоторых растений в опытах используют не 
листья, а стебель, гипокотиль или семена. 

Для подтверждения синтеза фитоалексина капельные экс- 
тракты необходимо испытать на фунгитоксичность. Это удобно 
делать с помощью  тонкослойной хроматографии — (ТСХ, 
рис. 9.7), разделяя на пластинке в соответствующей системе 
растворителей два экстракта: раствор фитоалексина и водный 
контроль. После высушивания пластинку опрыскивают суспен- 
зией грибных спор (например, С1адозройит йегБагит) и инку- 
бируют 5 сут при 25—30.°С. В течение этого времени гриб раз- 
растается по всей пластинке, за исключением тех мест, где име- 
ются фунгитоксичные зоны; эти участки проявляются в виде 
белых пятен на сером фоне. После разделения пластинку можно 
также опрыскивать разными диагностическими реагентами (на- 
пример, в тесте на фенолы раствором диазотированного п-нит- 
роанилина) для определения химической природы фитоалекси- 
на. Конечный этап исследования состоит в идентификации при- 
сутствующих веществ с использованием стандартных методов 
органической химии. 

Чаще, чем в других случаях, воспроизводимо и с наиболее, 
высоким выходом фитоалексины синтезируются при заражении 
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растений грибами. Образуются они и в результате бактериаль- 
ной или вирусной инвазии (Пеуега!|, 1972). Кроме того, фито- 
алексины синтезируются под влиянием абиотических факто- 
ров, в частности в условиях стресса, например под действием 
УФ-радиации, температурного шока, при поранении и обработке 
неорганическими солями (например, водным раствором хлорн- 
да ртути). Не исключено, что фитоалексины присутствуют в 
следовых количествах и в здоровых тканях, однако доказать это 
очень трудно, поскольку невозможно точно определить, является 
ли растение совершенно здоровым, или оно было подвергнуто 
стрессу. 

Итак, фитоалексины — это антимикробные вещества, кото- 
рые продуцируются растениями как часть общей восстанови- 
тельной и защитной системы и синтез которых может запускать- 
ся под влиянием различных воздействий. С точки зрения болез- 
неустойчивости растений очень важно, что способность к синте- 
зу фитоалексинов включает в себя способность продуцировать 
их быстро, в достаточном количестве, в нужном месте и в нуж- 
ное время. Этот процесс индуцируется в растении при пора- 
жении грибами, и несомненно, что в качестве антигрибных аген- 
тов фитоалексины представляют интерес с экологической точки 
зрения. 


Структурные различия среди фитоалексинов 


Некоторые разновидности химической структуры фитоалек- 
синов представлены на рис. 9.5. Это типичные фитоалексины, 
образуемые шестью семействами растений. Очевидно, зависи- 
мость между химической структурой и фунгитоксичностью до- 
статочно сложная, поскольку высокой токсичностью могут обла- 
дать совершенно различные по структуре вещества. Единствен- 
ное общее свойство большинства, если не всех, фитоалексинов — 
это их растворимость в липидах. Даже у фенольных соедине- 
ний (ср. маакиаин, орцинол, фазеоллин) большая часть поляр- 
ных группировок замаскирована метильными группами или ме- 
тилендиоксидными кольцами, благодаря чему эти вещества ста- 
новятся липофильными. Это свойство является необходимым 
требованием для проявления токсичности веществ, предназна- 
ченных блокировать мембраны грибных клеток или влиять на 
их проницаемость. 

Простейшим фитоалексином является бензойная кислота, 
которая образуется при заражении яблони Меса ваШвепа 
(5\мпБигпе, 1973). Большинство других фитоалексинов имеет 
более сложное строение. Это изофлавоноиды (пизатин, фазеол- 
лин), производные жирных кислот (сафинол, виерон) и терпе- 
ноидов (ришитин, ипомеамарон). Более подробные сведения о 
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строении большинства фитоалексинов можно найти в последних 
обзорах по сесквитерпеноидным стрессовым веществам Зо]апа- 
сеае (Зюеззе] е{ а]., 1976) и изофлавоноидным фунгитоксннам 
Герит!позае (Уап ЕЦеп, Риеррке, 1976; НагБогпе, Тирпат, 
1978). 

Соотношение между структурой и фунгитоксичностью фито- 
алексинов было исследовано у растений одного семейства, а 
именно сем. Герип!позае (уап ЕЩеп, 1976; НагБогпе, 1977). 
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Рис. 9.8. Структурное сходство соединений, обладающих эстрогенной актив- 
ностью и фунгитоксичностью. 


Различные классы изофлавоноидов составляют серию веществ 
с возрастающей токсичностью: изофлавоны — изофлавононы — 
птерокарпаны — изофлаваны. Фунгитоксичность в пекоторой 
степени зависит от природы и числа заместителей в каком-либо 
ароматическом кольце. Почти все исследованные бобовые про- 
дуцируют изофлавоноиды, тогда как представители родов Агас- 
5 и ТгфоНит (Ттопат, 197ба) образуют фитоалексины дру- 
гого класса — гидроксистильбены. Правда, структура последних 
(например, ресвератрола) весьма сходна со структурой изофла- 
воноидного скелета (рис. 9.8). Кроме того, обнаружена порази- 
тельная корреляция между фунгитоксичностью и эстрогенной 
активностью. Хорошо известно, что изофлавоны бобовых имеют 
слабые эстрогенные свойства (гл. 4). Одним из наиболее актив- 
ных синтетических эстрогенов является восстановленный гидрок- 
систильбен — диэтилстильбэстрол. Как отмечалось выше, фун- 
гитоксичностью обладают оба класса— и изофлавоноиды, и 
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стильбены. Это указывает на то, что антигрибная активность у 
бобовых может быть связана с образованием молекулы, имити- 
рующей стероид. В результате такого образования может нару- 
‘шаться либо стероидный обмен гриба, либо проницаемость 
мембран его клеток. 


Таксономический и эволюционный аспекты 


С таксономической точки зрения представляет интерес тот 
факт, что тип фитоалексина, индуцируемого в ответ на грибную 
инфекцию, специфичен для данного семейства, т. е. каждое рас- 


съснисн-снсжссо-{ М сн-снсозя 


р Редкий тип: фураноацетилен 
Общий тип птерокарпан _  Ощеромовая кислота, В=Н 
есикарпий ширсже распространенньш) — Вцеромн, В=Сн, 

Эпоксиб дишерона 
(комскцие бобь Игсса), В=СН, 


ВФ 
В С. 
К 
ОН 


Редкий тип: бензофиран, Редкий тип: гидроксиспшльбен 
бигнафурани (виена Ипа) В=Н м К =изолентенил [Земля- 
ной орет Итгас!5) 


ОСН, 


Рис. 9.9. Структурные вариации фитоалексинов бобовых. 


тительное семейство продуцирует фитоалексиновые молекулы 
своего собственного типа (табл. 9.2). Далее, тип продуцируемо- 
го соединения обычно тесно связансо вторичными метаболита- 
ми, характерными для данного семейства. Так, СотрозЦае обра- 
зуют полиацетилены, $0[апасеае — сесквитерпеноиды, ОтЪЬе!!- 
!егае — фуранокумарины и так далее. Недавнее сообщение 
Джонсона и др. (Зоппзоп е а1|., 1976) о бетавульгарине (2’-гид- 
рокси-5-метокси-6,7-метилендиоксиизофлавоне) как о фитоалек- 
сине сахарной свеклы (СНепороасеае) представляет собой 
исключение, поскольку у растений сем. СПпепоро асеае, куда 
входит свекла, до сих пор изофлавоны не обнаруживали. 


Габлица 9.2. Типы фитоалексинов, образующихся у различных семейств 


растений 


Семейство 


Тип фитоалексина 


Изученные роды 


Пример! 


Атагу!асеае 


Спепоро{1!асеае 
СотрозЦае 
Сопуо]уШасеае 


ЕпрпогЫасеае 
Сгапипеае 
Гегипипозае 


Тлпасеае 
Ма]|уасеае 


Могасеае 
ОгсШ@4асеае 


Возасеае 
Зо!апасеае 
ОтЬеШегае 


\УКасеае 


Флаван 


Изофлаваноид 
Полиацетилен 
Сесквитерпеновый 

фуранолактон 
Дитерпен 

» 

Изофлаваноиды? 
Фенилпропаноид 
Терпеноидный по- 

лифенол 
Бензофуран 
Гидроксифенан- 

трен 


Бензойные 
лоты 


КИС- 
Оксигенированные 
сесквитерпены 


Изокумарины? 


Гидроксистильбен 


№Магс55и$ 


Вею 


Саглати$, аййа 


[ротоеа 


Юсти$ 
Опга 
Многие 


пит 


Со55урит 


Моги$ 


Гого81055 ит 
Огс5 
Ма/и$, Ргипи$ 


Сарясит, Башга, 
Глусорегясоп, М1- 
соНапа, Заапит 

Раиси$ 


УШ5 


7-Гидроксифлаван 
нарцисса желто- 
го М. рзеиаопаг- 
С155И5$ 
Бетавульгарин са- 
харной — свеклы 
В. ошват5 
Сафинол сафлора 
красильного 
ипсюпа 
Ипомеамарон 
сладкого карто- 
феля Г. Ба!а1а$ 
Касбен клещевины 
Ю. соттип5 
Момилактон А ри- 
са О. 5айоа 
Пизатин гороха Р!- 
5ит зайоит 
Конифериловый 
спирт льна С. и51- 
1ай5ятит 
Госсипол хлопчат- 
ника С. фагфа- 
4еп5е 
Морацин С шелко- 
вицы М. арфа 
Орцинол  ятрыш- 
ника О. тИНат$ 
Бензойная кислота 
яблони М. рит/- 
[а 
Ришитин картофе- 
ля 5. шфегозит 


6-Метоксимеллеин 
моркови Д. саго- 
1а 

Ресвератрол вино- 
града У. утёега 


' Источники данных можно найти у Ингхема (шеКат, 1972) иу Харборна и Ингхе- 
ма (НагБогпе, 1пеПВаш, 1978). 
Е Другис типы встречаются реже, например ацетилены у Уса, гидроксистельбены 
у Агасй:$ и Тг]ойит, бензофураны у Увпа (см. текст). 
з Имеются доказательства, что фуранокумарины действуют как фитоалексины у не- 
например ксантоксин у пастернака полевого (РазИпаса 5аНса) 
и псорален у петрушки (Регозейпит ст5рит). 


— яя \щщщЩ\Щ\ЩЩЩ ЩЖ ЖЖ ЖЕ Щ ЕЖЕОЕЛЯЛЛЕЯЖЯАЖАЕЖЯХЖЕЖЯХАяХАяЖяЖЖЖЖ ЖЖ ЖЖ пп пи ии чьниыо 


которых ЧтеЙЁегае, 


19—193 
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Единственным семейством, способным продуцировать фито- 
алексины нескольких различных типов, является Гесипитозае 
(рис. 9.9). Ярким примером является представитель этого се- 


не Дити$ 
| 
№ в т 
Са 
3 осн; 
Изофла сн 
Са 7апи5 
| 
НО ©) 
г 
| 
—_ р 
О ` 
20 сн; 
Изофлаванон 
| 
Шносце > 
ВарЕ5а 
НКО „О Сисег у 
Ме (0245, 
< 5 т 
1 
осн; 
Лтерокарпан 
Меа!садо 
| АОИ т 
Ге допейа 
13 (©) ® О 
но ь ОСН; 14724/ЩЕ$, 
Изофлаван 015, 
Те Ёгадопо- 
10245 


Рис. 9.10. Филогенетическая последова- 
тельность фитоалексинов. 


мейства Уса Таба, кото- 
рый при заражении Во!- 
гуй5$ стегеа синтезирует 
виерон, и два родствен- 
ных ему фураноацетиле- 
на (рис. 9.9) (Нагогеауез 
её а|., 1976Ь). 

В последних работах 
показано, что У. Габа 
продуцирует также в сле- 
довых количествах меди- 
карпин (птерокарпан). 
Синтез медикарпина мож- 
но рассматривать как 
«примитивный» ответ 
представителей этого се- 
мейства, который впо- 
следствии заменялся син- 
тезом фураноацетиленов. 
Другой новый тип фито- 
алексина, а именно 2- 
арилбензофуран, или виг- 
нафуран (Ргезфоп её а[., 
1975), был найден в 
листьях вигны  Уфпа 
ипошешаа, однако 
структура —вигнафурана 
имеет большое сходство 
с изофлавоноидными фи- 
тоалексинами, и, вероят- 
но, они происходят от об- 
щего интермедиата. 

Исследования  фито- 
алексинов бобовых в на- 
шей лаборатории пока- 
зали, что индуцируемые 
факторы болезнеустойчи- 
вости растений — могут 


иметь значение для таксономии. Образующиеся фитоалексины 
можно охарактеризовать на уровнях видов, родов, триб. Напри- 
мер, у растений рода ГиоопеНа обнаружено шесть различных 
типов фитоалексинов, которые коррелируют с их морфологиче- 
скими и биохимическими свойствами (]порат, НагБогпе, 1976). 
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Таблица 9.3. Типы фитоалексинов, образующихся у некоторых бобовых 


Присутствие или отсутствие 


соедине- 
Триба! Изученный род изофла- птеро- изофла- НИЙ 
вона/изо- | карпана вана других 
флавонона ТИПОВ 
Ро4а]угеае Варна ры -- ыы Е 
Твегтор$$ — -- = — 
Са]апеае Са]апиз -- — = == 
РВазео]е Рпазеои$ -- -- -- о 
Ивпа -- -- -|- Бензо- 
фуран 
Ссегеае Сгсег — -|- = ее 
\М!стеае [п уги$ — -- = Ев 
Геп$ — - — Ацетилен 
Р/5ит — -- Е =: 
Иса — (--) — Ацетилен 
ТгИоНеае Ме сабо — -- Е м 
Мешо{и5$ — -- — — 
Теройит — -- -- Стиль- 
бены 
ГивопеЦа == -- -- ри 
1 о{еае АштуШ5 = р Е: ре 
Гофи5 == а -- = 
Тегавопорофи$ — — -- ЕЕ 
Недузагеае Опобгус 5 — - -- — 
З{УюозащВеае Агас $ — — — Стиль- 
бены 


' По Хатчинсону (см. НагБогпе е+ а|., 1971). 


Интересная дихотомия в типах фитоалексинов выявлена на 
уровне триб у У1чеае. В то время как представители Уса и 
Гепз образуют фураноацетилены (виерон), виды Га#уги$ и 
Р15ит продуцируют птерокарпан (Пизатин). Тот факт, что нут 
бараний (Сттег айейпит), некогда включенный в эту трибу, не 
синтезирует ни одного из указанных фитоалексинов, подтверж- 
дает современное таксономическое заключение, основанное на 
данных морфологии и серологии, ‘согласно которому род СЁгег 
представляет собой отдельную трибу (КоБезоп е{ а]., 1980). 
Краткая сводка современной информации о распределении 
различных фитоалексинов у Герипутозае в соответствии с клас- 
сификацией триб представлена в табл. 9.3. Результаты явно 
коррелируют с таксономией растений, так как в различных 
трибах обнаружены различные типы фитоалексинов. Поскольку 
различные структурные типы фитоалексинов можно объединить 
в серии, составленные по принципу общности биосинтетических 
путей или роста фунгитоксичности (рис. 9.10), данные табл. 9.3 
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представляют также эволюционный интерес. Из них следует, что 
в процессе коэволюции растений и грибных паразитов абразу- 
ются все более и более совершенные фитоалексины, защищаю- 
щие растения от грибной инвазии. 


Метаболизм фитоалексинов 


В то время как растения в процессе естественного отбора 
образуют все более эффективные фитоалексины, у грибов раз- 
виваются механизмы детоксикации, с помощью которых они ин- 
активируют эти антимикробные агенты. Существует много дан- 
ных, свидетельствующих о том, что эти вещества в дальнейшем 
метаболизируются, главным образом патогенными грибами, до 
компонентов с пониженной фунгитоксичностью. В случае изо- 


+О 


Медикарпин 
(бысокоактивнь) 


О О. 
НО #7 и > о НО 2 ОН 
[ он Е Ген] 
> ай 3 | 2 ь 


Л ЗИ А 


О 
ба-ецороксимедикарпин ба, 7-биги9 о оксимеди картин 
(слабоалтивньй ) (меактиивнь) 


Рис. 9.11. Метаболизм медикарпина у ВогуН$ и СоПесюсйит. 


флавоноидов подобная детоксикация имеет решающее значение 
для патогенности грибов. Непатогенные грибы также распола- 
гают ферментативным аппаратом для детоксикации. 

Установлен ряд механизмов детоксикации. Для изофлавонои- 
дов двумя важными этапами этих механизмов являются гидрок- 
силирование ядра и деметилирование метоксильных групп. 
В результате того и другого процесса понижается растворимость 
фитоалексинов в липидах и повышается их растворимость в во- 
де. Продукты этих реакций подвергаются окислительной дегра- 
дации по хорошо известному пути разрыва ароматических колец 
(То\егз, 1964) с образованием в конечном итоге СО2. Первые 
этапы метаболизма медикарпина, фитоалексина донника, в клет- 
ках ВогуН$ стегеа показаны на рис. 9.11 (Тпепат, 1976). Тог- 
да как исходная активность медикарпина, определяемая по 
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влиянию на рост мицелия Непиюозропит сагбопит, состав- 
ляет Е)и=25 мкг/мл, активность образуемого грибом при гид- 
роксилировании продукта (ба-гидроксимедикарпина) незначи- 
тельна: ЕО)у= 100 мкг/мл. В результате второго окисления, ко- 
торое осуществляет СоПею\сйит со|еапит, а не ВойиН$, 
образуется ба, 7-дигидроксимедикарпин (рис. 9.11), вообще не 
обладающий антигрибной активностью. 

Для выживания гриба, очевидно, критическим является вре- 
мя, в течение которого образуются инактивирующие ферменты. 
Не представляет труда показать конечные превращения многих 
фитоалексинов в культуре клеток, однако вопрос о том, проис- 
ходят ли они 11 \!Ууо, когда гриб проникает в клетки хозяина, 
остается открытым. Пока не решится окончательно исход — 
устойчивость или восприимчивость, взаимодействие между хо- 
зяином и паразитом на биохимическом уровне можно охаракте- 
ризовать как динамическое равновесие. Имеющиеся в настоящее 
время данные об этом взаимодействии очень ограничены. Что- 
бы понять его на биохимическом уровне, необходимы дальней- 
шне исследования. 


Индукция синтеза фитоалексинов 


Биохимические механизмы, с помощью которых синтез фи- 
тоалексинов индуцируется грибом в растении-хозяине, всегда 
привлекали внимание исследователей. Факторы грибного про- 
исхождения, которые вызывают ответ (англ. е1с{) растения на 
инвазию, назвали элиситорами. Эти факторы лишь частично 
охарактеризованы химически, но, по-видимому, все они принад- 
лежат либо к белкам, либо к гликопротеинам, либо к полисаха- 
ридам [обычно В(1—3)-глюканы]. Некоторые из наиболее пол- 
но охарактеризованных элиситоров высокоэффективны и сти- 
мулируют синтез фитоалексинов у хозяина в: концентрации 
10-9 М, т. е. в концентрации, характерной для эндогенных гормо- 
нов растений (АБегзВейт, Уа[еп\, 1978). 

Местом синтеза глюкановых элиситоров, по-видимому, явля- 
ются клеточные стенки гриба. Возможно, элиситор выходит в 
инфекционную каплю лишь после взаимодействия некоего мета- 
болита выделений растения-хозяина с грибом. Предполагают, 
что на более поздней стадии взаимодействия участвует рецеп- 
торный участок в клетке растения, в котором элиситор спосо- 
бен запускать синтез фитоалексина. Механизм индукции ослож- 
няется тем обстоятельством, что синтез фитоалексина может 
происходить в отсутствие потенциального патогена, например 
под действием солей ртути (с. 278). На основании этого факта 
было постулировано существование в растении одного или не- 
скольких конститутивных элиситоров, отличных от элиситоров 
грибного происхождения (Наготеауез, 1979). 
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Элиситоры, описанные до сих пор, не обладают специфич- 
ностью в том отношении, что они могут быть получены как от 
совместимых, так и от несовместимых рас данного гриба. Их 
образование не коррелирует также со сверхчувствительным от- 
ветом, который является признаком истинной устойчивости. 
Индукция фитоалексина паразитами растений на определенной 
стадии включает феномен узнавания, и не исключено, что ме- 
диаторами во взаимодействиях, связанных с устойчивостью, слу- 
жат более специфичные элиситоры, по-видимому имеющие при- 
роду лектина (Зедиега, 1980). 

Мысль о том, что элиситоры должны быть непременно мак- 
ромолекулами с высокой специфичностью, была отвергнута не- 
давним сообщением о том, что две ненасыщенные жирные кис- 
лоты с длинной цепью, эйкозопентаеновая и арахидоновая, при- 
сутствующие в экстракте гриба РАуюор ога тре {ап$, способны 
вызывать гибель клеток и синтез фитоалексинов в тканях клуб- 
ней картофеля (ВозфосК е{ а|., 1981). Это открытие является не- 
ожиданностью, поскольку известно, что в живых клетках жир- 
ные кислоты обычно безвредны. Действительно, в тканях жи- 
вотных арахидоновая кислота представляет собой незаменимую 
жирную кислоту, связанную с активностью витамина Е. Однако 
присутствие эйкозопентаеновой и арахидоновой кислот харак- 
терно для оомицетов, к которым принадлежит группа Рйуюрй- 
гота. Другие родственные им жирные кислоты, испытанные на 
элиситорную активность, дали отрицательный ответ. Поскольку 
эти две кислоты не являются нормальными метаболитами выс- 
ших растений, их эффективность в индукции синтеза фитоалек- 
синов может быть обусловлена тем, что они являются «чуже- 
родными веществами» по отношению к картофелю. 


Ш. Фитотоксины и болезни растений 


1. Концепция патотоксина 


Все химические вещества, обсуждавшиеся до сих пор, — это 
продукты высших растений, которые или присутствуют в тканях 
хозяина постоянно, или индуцируются инвазией микроорганиз- 
ма. Патогенный микроорганизм способен обосноваться в клетках 
хозяина, и, если это произошло, он начинает продуцировать свои 
собственные вторичные метаболиты, которые, как правило, от- 
ветственны за симптомы заболевания растения-хозяина. Именно 
их вредное влияние на рост и метаболизм растения в конце кон- 
цов ведет к его гибели. Образование и судьба`этих метаболитов 
тесно связаны с восприимчивостью высших растений к заболе- 
ванию, которая возникает при первом же нарушении биохими- 
ческого барьера устойчивости. Синтез вторичных метаболитов 
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микроорганизма, называемых патотоксинами, и является выра- 
жением его вирулентности. 

К настоящему времени охарактеризовано значительное чис- 
ло грибных и бактериальных патотоксинов (\/оо4 еф а1|., 1972). 
Среди них имеются и низко-, и высокомолекулярные вещества. 
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Рис. 9.12. Характерные низкомолекулярные патотоксины, продуцируемые 
патогенами-грибами. 


Низкомолекулярные патотоксины влияют на рост или служат 
причиной болезни, называемой «вилт» (завядание). Высокомо- 
лекулярные вещества включают пептиды, вызывающие некрозы 
растений, а также ферменты, которые участвуют в мацерации 
ткани (разъединении клеток) растения-хозяина. Как низко-, так 
и высокомолекулярные вещества могут образовываться одним и 
тем же организмом. Например, голландская болезнь вязов, ко- 
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торая распространяется короедом 5с01/1и$, обусловлена грибом 
Сега1юсузИ5 штиу. Его токсины вызывают некротические пора- 
жения листьев, а также их завядание. Они представлены двумя 
типами: |) смесью гликопротеинов и 2) набором трех низкомо- 
лекулярных фенольных метаболитов, структура которых пред- 
ставлена на рис. 9.12 (Сау4оп е+ а1|., 1974). 

Простая гипотеза о непосредственной связи микробных ток- 
синов с симптомами заболевания растения имеет пока что сла- 
бое экспериментальное подтверждение. К симптомам, которые 
могут быть непосредственно вызваны действием токсинов, отно- 
сятся хлороз, ненормальности роста, некроз и завядание. Хло- 
роз, или деструкция хлоропластов, и, как следствие, потеря 
зеленого цвета листа может быть обусловлен простым накопле- 
нием аммиака в тканях. Например, токсин возбудителя рябухи 
табака — бактерии Р5еидотопа$ 1афас:— представляет собой 
небольшой пептид, который, вероятно, оказывает свое действие, 
нарушая функционирование глутаминсинтетазы. Это ключевой 
фермент азотного обмена; если его активность подавлена, то 
аммиак, образующийся при восстановлении нитрата, не может 
взаимодействовать с глутаминовой кислотой и в результате на- 
капливается, приводя к губительным последствиям (Зшадеп, 
РигЫып, 1968). 

Ненормальности роста являются хорошо известными симпто- 
мами заболевания растений. В большинстве случаев они обус- 
ловлены чрезмерным синтезом ростовых гормонов. При зараже- 
нии риса грибом СтЬБегейа |ийКиго: наблюдается удлинение 
междоузлий, что вызвано синтезом больших количеств гиббе- 
реллинов, образуемых грибом сразу же после заражения рас- 
тения. Обнаружение способности этого гриба синтезировать гиб- 
береллины сыграло важную роль в физиологии растений 50-х 
годов и привело к признанию этих веществ в качестве гормонов 
высших растений. Синтез гормонов был также зарегистрирован 
при заболевании растений гороха (возбудитель — Согуперас{е- 
пит 1а$ап$), при котором появляются фасциации благодаря 
тому, что возбудитель синтезирует цитокинин — №- (А?-изопен- 
тенил)аденин. Образование фасциаций может быть вызвано ис- 
кусственно — обработкой здоровых растений кинетином. На- 
конец, ауксин (индолилуксусная кислота), образуемый Арто- 
расепит титеасепт$, в очень больших количествах вызывает 
опухоли корончатого галла (корневого рака) в тканях растений 
(РигЫыт, 1972). 

Другим общим симптомом заболевания растений является 
некроз, для которого характерно появление в тканях листа тем- 
ноокрашенных поврежденных участков, сухих, кожистых и 
очень хрупких. Такие повреждения являются результатом слож- 
ных биохимических изменений в тканях, однако первым толч- 
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ком может послужить простое блокирование первичного мета- 
болизма. При поражении побегов яблонь бактерией Егшииа 
атуоуога выделяется аммиак, токсическое действие которого 
проявляется в виде некрозов на побегах (Гоугекоу1сВ еф а!|., 
1970). 

Наконец, отмеченный выше четвертый симптом (завядание, 
или вилт) обычно рассматривается как результат образования 
внедряющимся организмом полисахаридных смол, которые за- 
купоривают ксилемную ткань, ограничивая таким образом по- 
требление растением воды. Имеются, однако, указания на то, 
что механизм завядания в действительности гораздо сложнее, 
и в некоторых случаях токсин оказывает прямое действие на 
водный стресс, например путем влияния на гормональный конт- 
роль устьичного аппарата листьев. Ряд веществ, под действием 
которых происходит завядание, более детально рассмотрен в 
следующем разделе. 


2. Патотоксины на основе пиридина 


Заболевание вилт обычно вызывается разнообразными бак- 
териями, которые поражают такие растения, как хлопчатник, 
горох, бананы и томаты. Симттомы вилта поразительно схожи 
у всех этих растений-хозяев и проявляются в виде завядания 
листьев и побегов вследствие недостаточного поступления воды 
через ксилему. Высыхание листьев может оказаться настолько 
серьезным, что приведет к гибели растения. Драматические 
последствия вилта слишком хорошо известны тем, кто был сви- 
детелем гибели вязов в Англии за последнее десятилетие. При- 
чиной их гибели послужило феноменальное распространение ви- 
рулентных штаммов бактерий, вызывающих голландскую бо- 
лезнь вязов. С биохимической точки зрения наиболее’ полно 
изучено влияние Ризапйит оху5рогит на культурные томаты. 

В культурах Ризайит обнаружены два низкомолекулярных 
токсина, которые отнесены к агентам, вызывающим вилт у то- 
матов. Это небольшой полипептид — ликомаразмин и произвол- 
ное пиридина — фузариновая кислота (5-н-бутилпиколиновая 
кислота) (рис. 9.12). Роль ликомаразмина в патогенезе пока 
полностью не выяснена, поскольку, несмотря на то что это ве- 
щество легко образуется в культурах гриба, обнаружить его 
непосредственно в зараженных растениях не удается. Не исклю- 
чено, что это обусловлено его нестабильностью в растворе. Ин- 
тересной особенностью, связанной с механизмом действия дан- 
ных патотоксинов, является, по-видимому, их способность хела- 
тировать металлы. Первый токсин обладает сильными хелати- 
рующими свойствами, и его транслокация и функционирование, 
очевидно, происходит в форме водорастворимого комплекса, ко- 
торый он образует с железом. Активность фузариновой кислоты 
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также обеспечивается связыванием с ионами металлов, посколь- 
ку ее образование, по крайней мере в культуре клеток гриба, 
зависит от присутствия в среде цинка: при его недостатке син- 
тез фузариновой кислоты подавляется. 

Роль фузариновой кислоты в заболевании растений вилтом 
выяснена достаточно хорошо. Эта кислота была обнаружена в 
растениях после инфицирования, причем она присутствовала в 
гораздо больших концентрациях в растениях, зараженных виру- 
лентными штаммами гриба, чем в тех, которые были заражены 
невирулентными штаммами. Вирулентный штамм Ризайит про- 
дуцирует до 80 мг/л фузариновой кислоты в культуре ш уЙго 
и 100 мкг/л в расчете на объем сырой ткани слабо зараженных 
растений томата. В ходе коэволюции Ризайит и томатов у не- 
которых сортов томатов появилась устойчивость к этому грибу. 
По-видимому, это объясняется тем, что у этих сортов фузари- 
новая кислота связывается с глицином с образованием неактив- 
ного конъюгата. У восприимчивых сортов также возможна 
конъюгация, правда при этом связывается только от 5 до 10% 
токсина, тогда как у устойчивых сортов таким путем связыва- 
ется до 25% токсина. По-видимому, степень конъюгаций у пос- 
ледних достаточна для защиты растений от вилта. 

Фузариновая кислота была обнаружена помимо томатов в 
других растениях (хлопчатник, лен, бананы) после инокуляции 
патогенов, вызывающих вилт. Она, по-видимому, достаточно 
широко продуцируется видами Гибайит. Сопоставление фуза- 
риновой кислоты с рядом синтетических производных пиридина 
показало, что для проявления токсичности необходимо наличие 
карбоксильной группы в а-положении к азоту. Алифатическая 
боковая цепь, в В-положении также важна, поскольку ее присут- 
ствие улучшает растворимость токсина в водной среде (Кегп, 
1972). Вместе с тем для проявления токсичности боковая цепь 
рег зе вовсе не обязательна, поскольку родственное соединение, 
пиколиновая кислота, в которой ее нет, способна вызывать не- 
крозы у риса. Она является основным токсином гриба Рутсша- 
па огубае, вызывающего важное для сельскохозяйственной прак- 
тики заболевание — пирикуляриоз риса. 

Пиколиновая кислота, подобно фузариновой, является хе- 
Латирующим металлы агентом, и при пирикуляриозе риса она 
связывает жизненно необходимые для тканей растений ионы 
железа и меди; ее токсическое действие можно снять, если обес- 
печить растения ионами этих металлов. Пиколиновая кислота 
обезвреживается растением-хозяином в результате превращения 
в сложный метиловый эфир или в М-метиловый эфир, причем 
показано, что устойчивые сорта риса обладают более высокой 
способностью к детоксикации, чем восприимчивые. Патогенность 
Рупсшата для риса отчасти обусловлена синтезом второго ток- 
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сина — пирикулярина С‚з3Н!4.М№Оз, пока еще недостаточно оха- 
рактеризованного вещества. Интересно, что пирикулярин токси- 
чен для конидий паразита и способен предотвращать прораста- 
ние спор при концентрации 0,25 ч. на млн. Его ингибиторный 
эффект ш у!уо не реализуется благодаря тому обстоятельству, 
что он присутствует в грибе в форме нетоксичного для гриба 
комплекса с белком, который, однако, высокотоксичен для рас- 
тения-хозяина. Токсичность пирикулярина для растений риса 
чрезвычайно высока: для образований на листьях повреждений 
после его инъекции достаточно всего 0,5 нг токсина. 

Помимо токсичных фенолов, образующихся при голландской 
болезни вязов, и пиридиновых а-карбоксильных кислот при 
вилте томатов и пирикуляриозе риса, описан целый ряд других 
низкомолекулярных токсинов, вызывающих заболевания расте- 
ний. Среди них — ряд циклических пептидов (например, тенток- 
син АПегпапа), некоторые нафтохиноны и многие терпеноиды, 
из которых одним из простейших является гельминтоспораль из 
Натиийозройит зайоит (рис. 9.12). Два фитотоксина, гель- 
минтоспорозид и эпоксиянтарная кислота, заслуживают особо- 
го внимания, поскольку они выделяются среди прочих по своей 
специфичности. Считали, что гельминтоспорозид представляет 
собой 2-гидроксициклопропил-а-галактозид (рис. 9.12), но в ре- 
зультате последних исследований оказалось, что он имеет более 
сложную структуру: в нем присутствуют четыре остатка галак- 
тозы и большая агликоновая часть. Это весьма селективный ток- 
син, который обусловливает симптомы глазковой пятнистости 
сахарного тростника, зараженного Нет йозройит зассйам. 
При заражении путем инъекции листьев восприимчивых расте- 
ний он вызывает характерную красновато-коричневую полоса- 
тость (гиппег$) ($+гоБе|, 1974). Особый интерес представляет 
специфический механизм действия токсина: по-видимому, в вос- 
приимчивых, но не в устойчивых сортах он связывается с каким- 
то белком. Устойчивые клоны сахарного тростника также содер- 
жат подобный белок, и у них тоже может происходить связыва- 
ние, но только при условии предварительной обработки этого 
белка детергентом. Очевидно, различия между устойчивостью 
и восприимчивостью у этого растения объясняются доступ- 
ностью или недоступностью особого участка специфического 
связывания у индивидуального белка хозяина. 

В отличие от гельминтоспорозида эпоксиянтарная кислота 
характеризуется неспецифичностью своего токсического дейст- 
вия. В качестве токсина это вещество открыли случайно, когда 
обнаружили, что при заражении А!120ори$ кожуры миндаля 
накапливается одна из стандартных кислот цикла Кребса — 
фумаровая кислота. При этом грибном заболевании плодов 
листья деревьев Ргипи$ 4и[с1$ загнивают и побеги погибают. 
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Поскольку из пораженных листьев была выделена в больших 
количествах фумаровая кислота, напрашивался вывод, что имен- 
но она вызывает загнивание листьев. Кроме того, было показа- 
но, что симптомы заболевания появляются при нанесении этого 
вещества на здоровые деревья. Мысль о том, что причиной за- 
болевания миндаля является фумаровая кислота — нормальный 
метаболит растений, казалась маловероятной, поскольку эта ки- 
слота накапливается в тканях высших растений, особенно в 
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Рис. 9.13. Метаболизм фумаровой кислоты, в ходе которого образуется эпок- 
сиянтарная кислота, обладающая токсическими свойствами. 


плодах, без каких-либо видимых вредных последствий. Дейст- 
вительно, дальнейшие исследования показали, что токсином яв- 
ляется не фумаровая, а эпоксиянтарная кислота, образующаяся 
из нее в ходе последующего метаболизма. Путь этого метаболиз- 
ма показан на рис. 9.13. 

По-видимому, эпоксиянтарная кислота действует как токсин 
следующим образом. Первоначально гриб вызывает синтез и на- 
копление фумаровой кислоты в мезокарпе растения-хозяина. 
Затем эта кислота транспортируется в листья и побеги, и лишь 
при ее последующем метаболизме образуется и накапливается 
в достаточных (для появления наблюдаемых симптомов заболе- 
вания) количествах токсичный интермедиат (Миоспа, 1972). 
Следующий этап — превращение токсина путем  гидролитиче- 
ского расщепления в тартаровую кислоту, которая через окса- 
лоацетат вступает в цикл Кребса (рис. 9.13). Таким образом, в 
этом случае заболевание обусловлено в основном тем, что в 
растении-хозяине при избытке нормального. метаболита проис- 
ходит модификация дыхательного пути и один из интермедиа- 
тов этого модифицирующего пути вызывает поражение ткани. 
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3. Высокомолекулярные токсины 


В то время как структуры многих простейших патотоксинов 
были полностью установлены благодаря совершенным методам 
современной органической химии, химические исследования 
высокомолекулярных токсинов, образуемых бактериями и гри- 
бами, были менее успешными. Это связано с тем, что макромо- 
лекулярные токсины, как правило, высокоактивны при низких 
концентрациях и поэтому при заболевании они образуются лишь 
в небольших количествах. Кроме того, эти токсины, по-види- 
мому, очень лабильны и быстро теряют активность в процессе 
очистки. Это относится к викторину, селективному патотоксину 
Нейпиийозройит шсопае, который поражает растения овса. 

Викторин представляет особый интерес благодаря тому, что 
он является наиболее мощным и селективным токсином, извест- 
ным в настоящее время. Его потенциальная токсичность иллю- 
стрируется таким фактом: неочищенный культуральный филь- 
трат Н. исюптае, содержащий викторин, перестает вызывать 
симптомы заболевания на восприимчивых растениях овса толь- 
ко при разведении 1: 108, тогда как для устойчивого сорта это 
разведение равно |: 25. Селективность определяется отношением 
разведения, при котором еще наблюдаются симптомы заболева- 
ния для восприимчивых сортов, к соответствующему разведению 
для устойчивых растений. Для викторина эта величина состав- 
ляет 400000. Другие подобные высокомолекулярные токсины 
были выделены из больных тканей кукурузы, сорго и гороха; 
их селективность лежит в пределах 25—300. Викторин в силу 
своей удивительной избирательной токсичности по отношению 
к злаковым растениям представляет собой уникальное соедине- 
ние. В химических исследованиях показано, что этот полипептид 
имеет несколько активных форм, одна из которых характеризу- 
ется изоэлектрической точкой при рН 10 (ГиКе, Огасеп, 1972). 
Его токсичность на начальных этапах заражения, по-видимому, 
связана с нарушением клеточной проницаемости (\УПе@ег, Г.и- 
Ке, 1963). Поразительная биологическая сила викторина должна 
побуждать исследователей к дальнейшим работам по выяснению 
его химического строения. 

Любое описание биохимических последствий влияния пато- 
генных микроорганизмов на высшие растения будет неполным 
без упоминания роли микробных ферментов в разрыве клеточ- 
ных стенок и разрушении тканей хозяина вслед за инфициро- 
ванием. Эта область — деградация клеточных стенок высшего 
растения паразитом — была широко исследована, в частности 
Вудом и его студентами (\/оо4, 1967; \!оо4 еф а1., 1972; Еиепа, 
ТьгеГа!!, 1976). Ферменты деградации клеточной стенки были 
наиболее полно изучены на примере мягких гнилей запасающих 
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тканей таких растений, как картофель, морковь и плоды цитру- 
совых. Причиной этих заболеваний являются микроорганизмы 
ВогуН$ стегеа, Кмгосюща зо ат, $ егойта гисНсепа и раз- 
личные виды АзрегоШи$ и РешсШит. 

Ферменты, образуемые микроорганизмами, вызывают в ин- 
фицированных тканях разобщение клеток. В результате клетки 
разделяются (процесс, называемый мацерацией) и теряют кле- 
точную стенку. Освобождающиеся при этом протопласты вско- 
ре погибают. Подобные эффекты можно наблюдать в любых 
гниющих плодах или овощах, где ткани теряют всякую устой- 
чивость к механическому повреждению. В этом процессе участ- 
вуют такие ферменты, как целлюлазы, гемицеллюлазы и раз- 
личные пектиновые ферменты (пектинэстеразы, полигалактуро- 
назы, транс-элиминазы и др.). Пектиназы обладают наиболее 
выраженным разрушительным действием, поскольку разрыва- 
ют связи между целлюлозными микрофибриллами и компонен- 
тами матрикса клеточной стенки. Целлюлоза и другие компо- 
ненты (в том числе гликопротеины), освободившиеся таким об- 
разом, в дальнейшем разрушаются целлюлазами, гемицеллюла- 
зами и протеазами. Активность всех этих ферментов зависит от 
РН тканей и присутствия ионов кальция. 

Анализируя экспериментальный материал, можно заключить, 
что патогенные грибы обладают высокоактивными ферментами 
для разрушения тканей, которые начинают функционировать 
сразу же после заражения растения-хозяина. Продукты разру- 
шения используются в дальнейшем паразитом для поддержа- 
ния своего промежуточного метаболизма. 


[\У. Заключение 


Во взаимодействии между высшими растениями и микроор- 
ганизмами, ведущем к заболеванию, усматриваются признаки 
коэволюции как механизмов устойчивости высших растений, так 
и различных путей, по которым вирулентный микроорганизм 
может поражать растение-хозяина (табл. 9.4). Болезнеустойчи- 
вость растений достигается благодаря трем механизмам: 1) на- 
коплению фунгитоксичного вещества на поверхности растения, 
где инвазия наиболее вероятна, особенно на верхней поверхно- 
сти листа; 2) освобождению под влиянием инфекции токсина, 
ранее присутствовавшего в тканях в связанной форме, и 3) син- 
тезу 4е поуо особых фунгитоксинов — фитоалексинов. Аналогич- 
ным образом микроорганизмы разрушают растение-хозяина 
также с помощью различных механизмов, к которым относятся: 
а) образование патотоксинов; 6) избыточная продукция гормо- 
нов роста; в) нарушение первичного метаболизма и г) синтез 
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гидролитических ферментов, действие которых приводит к ма- 
церации растительных тканей. 

Взаимодействия между высшими растениями и поражающи- 
ми их микроорганизмами отличаются динамичностью, посколь- 
ку постоянно происходят изменения в равновесии в пользу той 
или другой стороны. Микроорганизмы могут эволюционировать 
путем развития механизмов детоксикации фитоалексинов. Вме- 
сте с тем высшие растения в ответ на вторжение паразитов 
вырабатывают механизмы деградации или связывания патоток- 
синов, сформированных в их тканях. 

При изучении взаимодействий растений и микроорганизмов 
исследователи столкнулись со значительными трудностями. Так, 
при исследовании взаимодействия конские бобы — Вогуй$ по- 
казано, что образуется по крайней мере семь различных фито- 
алексинов (Наготеауез е{ а|., 1976а). При взаимодействии го- 
рох — Ризайит 5Фат некоторые  фитоалексины образуются 
сразу же после инфицирования, другие — только через несколь- 
ко суток (РиеррКе, уап ЕКЦеп, 1976). Далее, при взаимодействии 
картофель — РАуор ога шез${ап5 показано (Емепа, 1976), что 
главную роль играет защита посредством этерификации поли- 
сахаридов клеточной стенки фенольными кислотами, а защита 
путем синтеза фитоалексинов имеет меньшее значение. Наборы 
патотоксинов грибов и бактерий отличаются химическим разно- 
образием. Например, в случае голландской болезни вязов 
внедряющийся организм образует целый ряд токсинов (с. 287), 
тогда как в большинстве других случаев обнаружено всего два 


Таблица 9.4. Сводка биохимических механизмов устойчивости 
и восприимчивости к заболеваниям у растений 


Высшее растенне Микроорганизм 
Устойчивость (ре-|1. Преинфекционный — ток-| Задержка инвазии или ме- 
акция сверхчув- СИН таболизм токсина до без- 
ствительности) 2. Постинфскционный — токК- вредных продуктов 
син, образующийся из 
предсуществующего суб- 
страта 


3. Постинфекционный —ТоОкК- 
син, сформированный 4е 
поуо (фитоалексин) 

Восприимчивость Биодеградация или конъю- | 1. Патотоксины — (низкомо- 
(симптомы забо- гация лекулярные или пептиды) 
левания) . Синтез гормонов роста 

. Накопление первичного 
метаболита 

. Ферментативная — дегра- 
дация 


— 


нь 60 
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часто различающихся по структуре токсина или немногим 
более. 

Разумеется, заболевание представляет собой биологически 
очень сложное взаимодействие растения и микроорганизмов, и 
в определении его исхода чрезвычайно важную роль играют 
физиологические факторы. Вилер (\!/Пееег, 1975) пишет: «па- 
тогенез можно рассматривать как поединок между растением 
и патогеном, который судит окружающая среда». Из множест- 
ва факторов окружающей среды, без сомнения, решающими яв- 
ляются температура и влажность. Взаимоотношения между рас- 
тением и микроорганизмом еще более осложняются, если в си- 
стеме присутствуют другие микроорганизмы. Они могут нахо- 
диться либо в почве, либо в окружающем растения воздухе 
(филлосфере) и благотворно влиять на растения, будучи анта- 
гонистами поражающих микроорганизмов. Например, пораже- 
ние растений томата, вызванное грибом ЭСегойит го{зи, уда- 
ется снизить введением ‘в почву второго гриба Гиспо4дегта ваг- 
запит. Биологический контроль болезни, таким образом, осу- 
ществляется вторым грибом, сильно разрастающимся и разру- 
шающим первый (\е1]5 еф а|., 1972). 

Хотя устойчивость или восприимчивость растений к заболе- 
ваниям зависит от множества биологических факторов, решаю- 
щую роль в защите растений от инвазии играют биохимические 
агенты. Дальнейшие исследования биохимии фитоалексинов и 
патотоксинов значительно расширят наши представления о ме- 
ханизмах устойчивости высших растений. Знание теоретических 
основ устойчивости растений к заболеваниям послужит эффек- 
тивному использованию их в сельском хозяйстве в борьбе за 
урожай. Фитоалексины, например, представляют собой анти- 
грибные вещества, которые‘ можно применить в качестве фунги- 
цидных препаратов для борьбы с инвазией. В предварительных 
опытах с сесквитерпеноидом — капсидиолом — фитоалексином 
перца — показано, что при опрыскивании томатов раствором 
этого вещества в концентрации 5.10“ М заболеваемость рас- 
тений фитофторозом (возбудитель — РАуюрШога) заметно сни- 
жалась (\ага её а|., 1975). 

Поскольку образование фитоалексинов — достаточно общее 
проявление устойчивости растений к заражению, эти вещества 
можно использовать для перекрестной защиты культурных рас- 
тений от паразитов. Так, фитоалексин одного растения (в вы- 
шеуказанном случае перца) может даже более эффективно по- 
давлять заболеваемость другого растения (например, томата). 
Еще один путь применения фитоалексинов в защите урожая 
заключается в активировании их синтеза в поле абиотическими 
средствами. Такой способ уже нашел применение: обработка 
растений риса системными фунгицидами индуцирует интенсив- 
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ный синтез фитоалексинов и, как следствие этого, — устойчи- 
вость к пирикуляриозу риса, вызываемому Руйпсшата огугае 
(СагругеНЕ её а|., 1977). Наконец, большие перспективы имеет 
использование в качестве фунгицидных агентов синтетических 
аналогов фитоалексинов, которые были бы более устойчивы к 
биодеградации, чем природные молекулы. 


ЛИТЕРАТУРА 
Книги и обзоры 


СтшсЕзйапЕ Г. А. М., Регит О. КЮ. (1964). Рафо]об1са] ГипсНоп о? рвепоЙс сот- 
роип4$ ш р!апё$. ш: НагБогпе .. В. (е4.), В1юсвепизгу ог РВепойс Сотро- 
110$, рр. 511—544, Аса4епис Ргезз$, Г.оп4оп. 

Деуега В. Г. (1972). Рвуюаех!з. ш: НагБогпе ФУ. В. (е4.), Рвуюсвеписа! 
Есо]ову, рр. 217—234, Асадепис Ргезз, [.опдоп. 

Ригыт Ю. О. (1972). Вацейа! рпу{оюхи!пз. ш: \/оо4 В. К. $., ВаШо А., Огапи- 
НА. (е4з.), Рвуююхтз ш Р]апё О!$вазез, рр. 19—33, Асадепис Ргезз$, Г.оп- 
(1 


оп. 

Епмепа ФТ. Тигейай р. Ю. (ед$.), В1осцеписа! Азре{$ о{Г Р!ап-—РагазЦе Ке!а- 
НопзШрэз, 354 рр., Асадепис Ргез$, [оп4оп. 

Нагбогпе 1. В. (1977). Светозу{етаНс$ ап соеуоиНоп, Риге Арр|!. СБещ., 
49, 1403—1421. 

Нагфогпе Т. В., Гпойат Т. Г. (1978). В1лоспетса] азресё{$ о! {Не соеуо]иНоп оЁ 
ыетег р]ап{$ \ИВ {Тех {!ипеа] рагазЦез. ш: НагБогпе /. В. (е4.), В1освепи- 
са! Азрес{$ о? Р]апЁё апа Апипа| СоеуошЧоп, рр. 343—405, Асадепис Ргезз, 
Гопдоп. 

Нагьогпе УТ. В., Воийег О., Тигпег В. [Г.. (е4з.) (1971). Спето{ахопоту оЁ Ше 
Гегип!птозае, рр. 275—277, Аса4епис Ргезз, [.опдоп. 

Нейе]и$$ Ю., ИШатз Р. Н. (е4з.), Рнуз10]о21са1 Р]ап+ Ра{Но]орбу, уо1. 4, п е 
Ме\м Зегез Епсус1оре а оЁг Р1а\ф Рвуз10]ову, 890 рр., Зрипеег-Уег]ах, Вег- 


ИП. 

НИШ$ У. Е. (е4.) (1962). \ооЯ ех!гасНуез, Асадепис Ргезз, Мему УогкК. 

Нога ТУ. С., СошИто Е. В. (е@з.) (1980). Р1апё ПО]1зеазе, уо]. 5, Ном Р]ап{$ 
Пеепа ТНетзе]уе$, 543 рр., Асадепис Ргез$, Ме\хи УогК. 

Гтойат ХТ. Г. (1972). Риуюаехштз ап о{ег пафига! ргодисёз аз Гасфюгз ш 
р]апё 41зеазе гез1з{апсе, Во{ап. Кет., 38, 343—424. 

тойат УТ. Г. (1973). П1зеазе гез1зфапсе ш р|!апё5: {Те сопсер{ о! рге-иесНопа] 
апа роз{-1{есНопа| гез1${апсе, РВуфора{6. 2., 78, 314—335. 

МсеСшге ХТ. №. (1975). Рпузю]ову ап@ !ипсНоп оЁ Науопо!4$. п: НагБогпе 
7. В., Мабту Т. У. апа Н. (еаз.), Тве Е]ауопо!4$, рр. 970—1055, СВартап 
апа На! Гопдоп. 

Миосйа С. Т. (1972). Руююхтз ап теаБо!зт. [п: \оо4 К. К. $., ВаШо А. 
ап@ Сгаш! А. (е4з.), Рвуююхшз ш Р]апЁ П1зеазез, рр. 191—209, Аса4епис 
Ргез$, [опдоп. 

$10е5$1 А, ЭЗюЮШег$ Г. В., Мага Е. У. В. (1976). ЗездиЙегрепо!А з{ез$ сот- 
роип@$ оЁ {1е $о!апасеае, РуфосНепи$ ту, 15, 855—872. 

Зитьигпе Т. В. (1973). Тве гез1з{апсе о! иптафиге Вгапеу’з зее4Йп? арр]ез 
40 гоНше Бу Меса ваШвепа. т: Вуг4е К. Л. \., Сите С. У. (едз.), 
Еипеа]| РаторепсЦу апа е Р]ат$ Кезропзе, рр. 365—382, Асадепис Ргезз, 
Г.опдоп. 

Згоье! С. А. (1974). Рву{оюох1тз ргодисеа Бу р|1апё рагазЦез, Апп. Веу. Р]ап{ 
Рнуз101., 25, 541—566. 

ГапЕЦеп Н. О., РиеррЕе $. С. (1976). 1зоНауопо!4 рнуюа]ех!п$. т: ЕРиепа 4. 
апа Трге!а! О. В., В1осНеписа| Азресё$ оЁ Р]ап{—РагазЦе Ке]аНопзЫрз, 
рр. 239—290, Асадепис Ргезз, Гоп@оп. 


20— 193 


298 | Глава 9 


Улееег Н. (1975). Р1ап{ РаШовепез1$, 106 рр. Зргиеег-Уегая, ВегИп. 

Шоса К. К. 5. (1967). Рпуз1о]ов1са! Р]1ап{ Ра{то|обу, 570 рр., В1аскмеЙ $аеп- 
ис РиЬ., ОхЕга. 

Уоса К. К. $., ВаШо А., Стгаш! А. (е4з.) (1972). Руююхтз ш Р1ап{ О1зеазез, 
530 рр., Асадепис Ргезз$, Г.оп4оп. 


Цитируемая литература 


АБегзнет Р., Ущет В. $. (1978). 5. Сей. В1о1., 78, 627—643. 

Вайеу 7. А., Утсет (. С., Вигаеп К. 5. (1974). Г. веп. М!сгоЫо|., 85, 57—74. 

Вецег5фегаеп У. С. М., Геттег5$ С. В. (Ц. (1970). Аа Во+. М№еег|., 19, 114. 

Вакетап /. Р., АНат5оп Р. (1979). Рвуз1о]. Р1ап{ Ра{6., 15, 183—192. 

ВозТоск К. М., Кис Г. А., [Гиите Ю.А. (1981). За1епсе, 212, 67—69. 

аи Н. Г., Мага Т. У., Мисйей Н. К. (1964). Восвепиз ту, 3, 426— 
431. 

Сатюопей ШО., Гапосаке Р., Рисе Ю. Т., Гешоййу О. Р., Юае Г. Р. (1977). 
Ма{иге, Г.опа., 267, 511—513. 

С] ау4оп М., Сгоие Т. Е., Нозкеп М. (1974). Рвуюсвепизву, 13, 2567—2572. 

СтшсЕзйапЕ Г. А. М., Реггт О. Ю. (1960). Маге, 187, 799—800. 

Епепа Г. (1976). п: Ейеп@ {. апа ТогеЙа! О. КВ., В1освеписа| Азрес{$ о! Р]ап{- 
Рагазйе КеаНоп$Н1рз, рр. 291—304, Асадепис Ргезз, Гопдоп. 

Стеайоизе (С. А., УщЕт$ (Ц. М. (1938). Атег. У. Во, 25, 743—748. 

Стеепашау У., УваНеу Е. К. (1976). т: ЗтИиВ Н. (е4.), Соттетаг!е$ ш Р]апё 
эсепсе, рр. 249—262, Регратоп Ргез$, Ох{ог4. 

Стеепй ой Г. Ю., Миспей М. О. (1976). № ем РБу+|., 77, 391—398. 

Нагфогпе ХТ. В., тейат .Х. [., Кто Г. Раупе М. (1976). Рвуюсвепиз у, 15, 
1485—1488. 

Наготеаиез /. А. (1979). Рвуз101. Р1ап{. Ра{., 15, 279—287. 

Наготеаое$ Г. А., Мапзнеа ТУ. У., Сохоп К. КЮ. (197ба). Манхге, 262, 318— 
319. 

Ногегеаое$ Г. А., Мапзна4 Т. \№., Сохоп О. Т., Рисе К. Ю. (19765). Рпуюсве- 
пизцу, 15, 1119—1121]. 

Шест$ У. Г., МШаг В. Г., РВу{юра*по]ору, 58, 1377—1383. 

Нисйез 1. С., Зшат Т. (1960). Рпу{ора{Во]ову, 50, 398—400. 

Нште А. С., Е4пец К. Г. (1960). п: Ридват ХТ. В. (е4.), РвепоНс$ шт Р]ащ$ 
ш НеаЙ{Н ап@ О1!зеазе, рр. 87—94, Регоатоп Ргезз, Ох{ога. 

Нишег Г. О. (1975). Рвуюсвепиз$ ту, 14, 1519—1522. 

Нипег [. О., КиЁйат 0. $., Нипей ЮВ. С. (1968). Г. Цеп. М1сгоЫо]., 53, 
61—67. 

тойат 7. Г.. (1976а). РиуфосвепизНу, 15, 1791—1793. 

Штойат 7. Г. (1976Ъ). Рпуюсвепиз{ту, 15, 1489—1496. 

тойат 7. Г., Нагбогте Г. В. (1976). Машге, 260, 241—243. 

Тойпзоп С., Маав О. О., Гойпзоп О. К., Тпотаз$ КЮ. О. (1976). Рвуз101. Р]ап 


Ра{|., 8, 225—230. 
Тига Г., Согзе Г., Кта А. О., Ваупе Н., Мага К. (1971). Риуюсвепиз у, 10, 


2971—2974. 

Кегп Н. (1972). п: \оо4 В. К. $., ВаШо А., ОгашИ А. (е4з.), РВу{©охт$ 
т Р!ап{ О1зеазе, рр. 35—48, Асадепис Ргез$, Гопдоп. 

КиЁйат р. $., Нишег Г. О. (1964). Мавшге (Г.опа.), 201, 638. 

ГоогевощсВ Г., Гоогерошей Н., Соо4тапт Ю. М. (1970). Сап. Г. Во, 48, 999— 
1000. 

Гиве Н. Н., Сгасеп У. Е. (1972). т: Кад1з $., Сев]ег А. апа АЛ 5. Ф. (е4$.), 
М1сгоЫа! Тох!т$, \01. 8, рр. 139—168, Асадепис Ргез$, Гоп4оп. 

Гапто Н. 0., $с055ег Е. (1976). 2. РНаплепкгапКВейеп ап@ РНПапгепзсНи, 


83, 317—327. . 
Маг Ю. Г., Шеетз У. Г. (1970). РиуюраоТорву, 60, 104—110. 


Взаимоотношения между высшими и низшими растениями 299 


ие К. О., Вогаег Н. (1941). АтЬ. 101. А. (Апз1.-Кесв${ат3.), Вег|., 23, 

189—231 

Мишепа О., Шеф Е. С., Сегпег В. (1969). Рвуюсвепиз гу, 8, 393—395. 

Ойога Н. Ю. (1940). ВиЦ. О. $. Вш. Еп+, Е-518. 

РайеШ М., ГтреШ2гет С. (1971). Рну{осНепизту, 10, 2657—2660. 

Ргезюп М. \., Сватфейат К., З&рр В. А. (1975). Руюосвепиз{у, 14, 1843— 
1844. 

Риеррке $. С., УапЕНеп Н. О. (1976). Рвузчоов1са! Р]1ап{ Ра{о]обу, 8, 51—61. 

Кобезоп О., НагЬогпе Г. В. (1980). Рвуюспепиз\у, 19, 2359—2366. 

эспейег Т. С., СошИпа Е. В. (1966). Апп. Вет. Рнуора{н., 4, 147—170. 

Зедиега Г. (1980). [п: Ног${аП У. С. ап Со\Ппе Е. В., Р1ап! О15еазе, \0). 5, 
Ном Р]1ащз Реепа ТВетзе]уез, рр. 179—200, Асадетис Ргезз, Мег УогкК. 

эйрезеют А. К. (1969). Меде4. ГапаБон\ВорезсН (Сеп{), 34, '379—391. 

этаеп 5. Г., Оигбт Ю. О. (1968). Машге, 219, 379—380. 

$5106 А., Тек В., Топо В., эсШатапп Е. (1975). РиуюсВепи$ гу, 14, 1997— 
2006. 

510е5$[ А. (1967). Сапад. У. Спет., 45, 1745—1760. 

Тошегз С. Н. М. (1964). т: НагБогпе ХТ. В. (е4.), Влоспету$ ту оЁ Рвепойс 
Сотроцпд$5, рр. 249—294, Асадепис Ргезз, Г.оп4оп. 

Тигпег Е. М. С. (1960). Маге, 186, 325—326. 

УапЕЦеп Н. О. (1976). и 15, 655—659. 

Ма[Ёег ХТ. С., Зайтапп М. (1955). Апп. Веу. Р]ат Рвуз1о]., 6, 351—366. 

Мага Н. М. (1905). Апп. О 19, 1—54. 

Шага Е. №. В., Општ С. Н., $1058 А. (1975). Руюрао1огу, 65, 168— 


169. 
УеЦ$ Н. О., ВеИ О. К., Ташог5 Е С. А. (1972). РВуюрао]обу, 62, 442—447. 
МУдееег Н., Гике Н.Н. (1963). Апп. Веу. М1сгоЫо)., 17, 223—242. 


20* 


Предметный указатель 


Абрин, токсичность 92 

Абсцизовая кислота 27 

Авенацин 265 

Азадирахтин 169 

Азетидин-2-карбоновая кислота 88 

Алкалоидные желтые пигменты 56 

Алкалоиды и питание капустной тли 
160 

— как детерренты 147, 165 

— — защитные средства 209 

— — пигменты 57 

— — токсины 91, 176 

— распространение в растениях 14, 
192 


— — у животных 229—232 

цис-7-Алкенилацетат 212 

Алкогольдегидрогеназа, индукция 25 

Аллелопатия 238 

— у растений 247 

Аллилизотиоцианат 157, 971 

Аминокислоты белковые и аналоги 88 

— и питание капустной тли 158 

— небелковые 14, 87 

— нектара 76 

Амины и аминоидный запах 69 

Андростентриол: 121 

Андростендион 122 

5-а-Андрост-16-ен-3-он 221 

Антиювенильный гормон 135 

Антоцианидины, комплексы с метал- 
лами 55 

— цветков 53 

Арахидоновая кислота 286 

Арбутин 40, 79 

Аристолоховая кислота 230 

Арсенопетаин 19 

Атропин 91, 176 

Ауреузидин 56 

Афлатоксин В, 95 

Афлатоксины 96 

3-Ацетил-б-метоксибензальдегид 244 

В-Ацетоксистеариновая кислота 78 


Белки, токсичность 92, 93 
Бензойная кислота 275; 


Берберин 265 

Бетаксантин 56 

Биоханин А 126 

а-Бисаболол 67 

Борнилацетат 213 

«Бумажный фактор» и 
гормон 136 

Бутеин 56 

Буфоталин 228 


ювенильный 


Ванилин 67, 197 
Ванилиновая кислота 251 
Варбурганал 170 
Вербенон 141 
Вигнафуран 282 

Виерон 280 

Виероновая кислота 280 
Викторин 293 
Винилгваякол 127 
Винилфенол 127 
Вкусовые особенности пищи 195 


Галофиты 33—35 

1-Гексаналь 218 

Гельминтоспораль 287 

Гельминтоспорозид 287 

Генистеин 124—126 

Геранилгексаноат 72 

Гераниол 67 

Гербициды, детоксикация 42 

п-Гидроксибензойная кислота 234, 251 

ба-Гидроксимедикарпин 284 

12-Гидрокси-4,6-прегнадиен-3,20-дн- 
он 228 

3-Гидроксифлоретин 271 

8-Гидроксихинолин-2-карбоксилат 230 

Гидрохинон 234 

Гимнемины 204 

Гингерол 198 

Гиперицин 95 

Глауколид А 169 

Глицерол 23, 24 

Глицинбетаин 35, 37 

Глицирризин 200 

Гломерин 230 


Предметный указатель 301 


Глюкоза 74, 200 

Глюкозиды и чувствительность к 6бо- 
лезням 272 

— нитросоединений 90 

Глюкозинолаты как пищевые аттрак- 
танты 156 

— токсичность 90 

Гомогломерин 230 

Госсипетин 56 


Даидзеин 124 

3-Дезоксиантоцианидины цветков 53, 
59 

2’- Дезоксилютеон 265 

Дельфинидин 53 

Демиссин 167 

Детоксикации система 78 

Дигидрокемпферол 155 

ба,7-Дигидроксимедикарпин 284 

3,4-Дигидроксифенилаланин 
(..-ДОФА) 88 

5-Диметилсульфопентановая кислота 
37 


$-Диметилсульфопропановая кислота 
37 


Диоксид серы, толерантность у пле- 
вела 39 

Ди-2-пропенилдисульфид 197 

Дитерпены 14 

2,4-Дихлорфеноксиуксусная кислота 
28 


Диэтилстильбестрол 124 
3-цис-6-Додекатриен-1-ол 216 
Долиходиал 225 


Евгенол 67, 197 


Жук-бомбардир 233 


Зеаксантин 55 
Зооэкдизоны 199, 130 


Изоамилацетат 218 

Изогенистеин 124 

Изозалипурпозид 64 

Изокварцитрин 155 

Изофлавоноиды, распространение 124 

Изофлавоны, эстрогенная активность 
125 

Индикаксантин 56 

Индолы в запахе растений 69 

В-Ионон 67 

Ипомеамарон 275 

Ипсдиенол 141 

Ипсенол 14] 

Иридодиал 225, 227 


)Кадинин 72 


Калотропин 110 

Камфен 247 

Камфора 247 

Канаванин 88 

Каннабидиол 177, 178 

Кантаридин 225, 226 

Капсицин 198 

Капсидиол 275, 296 

Кармин 234 

Карнегеин 134 

В-Каротин 55 

Каротиноидные пигменты растений 55 

Каталпол 16] 

Катехин-7-ксилозид 155 

Катехол 265 

Кверцетагетин 56 

Кверцетин-3З-ксилозилгалактозид 158 

Кемпферол-3-ксилозилгалактозид 158 

Кокцинеллин 230 | 

Кониин (2-пропилпиперидин) 91, 231 

Коричная кислота 41, 244 

ОН-коричная кислота 251 

Кортексон 228 

ие насекомых и растений 
4 

п-Крезол 234 

Кроцеин 55 

Ксантоксин 27, 96 

3-Ксилозилгалактозиды 159 

Кукурбитацин А 169 

р как детерренты 159, 

Кумарины и питание жвачных 187 

о-Кумаровая кислота 250, 951 

п-Кумаровая кислота. 40, 41, 127 

п-Кумароилглюкоза 40, 41 

Кумэстрол 124, 125 

Куэлур 213 


Лентионин 197 
Ликомаразмин 287, 989 
Лнкопин 55 

Лимонен 67, 168 
Лимоноиды 14 

Линамарин 27] 

Липиды нектара 78 
Лофоцереин 134 
Лутеолин-7,3’-дисульфат 38 
Лутеон 265 


Маннитол 24 

Манноза, токсичность 79 

'Медикагеновая кислота 95 

Медикарпин 279, 984 

Медь, токсичность 31, 32 

Метаболизм кислот у Сгаззшасеае 
(САМ-метаболизм) 22 


302 Предметный указатель 


4-Метил-3-гептанон 218 

Метилевгенол 67, 71 

Метилизоевгенол 161 

Метил-4-метилпиррол-2-карбоксилат 
216 

2-Метил-б-нонилпиперидин 230 

Метилселеноцистеин 30 

6-Метоксилютеолин-7-рамнозид 155 

Мизеротоксин, токсичность 90 

Микотоксины 97 

Миракуларин 204 

Миристицин 16] 

Мирмикацин 216 

Мироэстрол 123 

Мирцен 139, 140 

Монеллин 201 

Монотерпены 139, 140 

— аллелопатическое действие 246 

— как аттрактанты в шелковице 153 

— — защитные вещества 224 

— — феромоны тревоги 217 

— короеда 139 

— пастбищных растений 188 

— пахучих веществ цветков 67 

Монофторуксусная кислота 94 

Монурон, детоксикация 43 

Морин 155 

Муравьн, экологическая роль 80 

Муравьиная кислота 218 

Мускон 72 


Нарингин 202 

Насекомые, требования к пище 149 

Нектар, классы у Юйодоаепагоп 76 

Неогесперидиндигидрохалкон 202 

Непеталактон 161 

Нобилетин (5,6,7,8,3',4’-гексаметокси- 
флавон) 367 

Нона-2,6-диеналь 197 

а-Ноналактон 197 


Оксидазы со смешанной функцией 99 
18-Октадеканолид 72 

Олеандрин 110 

Олнгосахариды нектара 74 
Органические кислоты 222 

Орцинол 275 


Парадол 198 

Патулетин 64 

Пахучие вещества оленей 220 
— — скунса 220 

— выделения кабана 222 
Педерин 227 

Пеларгонидин 53 

Пигменты покрытосеменных 52 
— Оезпепасеае 59 


— Ро|етошасеае 61 

Пизатин 975 

Пиколиновая кислота 287 

Пинен 139, 141, 226, 247 

Пинитол 37 

Пиноцембрин 155 

Пиносильвин 265 

Шиперин 198 

Пиретрин [ 95 

Пирролизидиновые алкалоиды некта- 
ра 79 

— — Оо в организме животного 

1 


— — токсичность 92 

— — у бабочек 112 

— — — моли 111 

Пищевая ответная реакция крупного 
рогатого скота 186 

Пищевые аттрактанты насекомых 151 

— детерренты насекомых 162 

Пожарный цикл и аллелопатия 248 

Полиацетилены 14, 94, 281 

Полигодинал 169 

Полизонимин 230 

Половые гормоны человека в расте- 
ниях [21 

— феромоны млекопитающих 220 

— — насекомых 210 

Постоянство цветка 49 

Предупредительная окраска, связь с 
токсичностью 86 

Прекоцен |1 и2 135 

Пролин 28, 35, 37 

Протокатеховая кислота 234, 965 

Псевдокопуляция у орхидных 71 

Псорален 95 

Путресцин 34 

Пыльца, химический состав 80 


Растительные вещества с острым вку- 
сом 198 

Рафиноза 24 

Ресвератрол 279 

а сладкого и горького вкуса 


Рицин, токсичность 92 
Ришитин 275 

Ротенон 95 

Рутин 172 


Саламандрин 228 

Салициловая кислота 251 
Салициловый альдегид 235 
Сапонины, токсичность 94 
Сафинол 275 

Сахара и питание жвачных 186 
— нектара 74 


Предметный указатель 303 


Сахарин 200, 201 

Сахароза 74, 200 

Свинец, токсичность 31 

Селеногомоцистеин 30 

Селенометнонин 30 

Селеноцистеин 30 

Сенеционин 230 

Сердечные гликозиды ваточника 110 

— — роль в коэволюции растений и 
животных 108 

— — токсический эффект 94, 159 

Сесквитерпеновые лактоны как пнище- 
вые детерренты 170 

Сесквитерпены в пахучих 
цветков 67 

Синигрин 271 

Ситостерол 133 

Скаттенол 133 

Скатол 69 

Скополин 41, 269 

Сладкий вкус, соединения 199 

— — химия 199 

Соланин 91, 167 

Сорбитол 24, 37 

Спартеин 161 

Стевиозид 200, 201 

Стероиды как защитные вещества 228 

Стригол 256 

Стрихнин 91 


веществах 


Таксифолин 155 

Тамариксетин-3-сульфат 38 

Тангеретин 169 

Таннины дуба 163 

— и питание горилл 190, 191 

— — — жвачных 186 

— — — насекомых 162 

— хроматография 165 

м-Тартаровая кислота 292 

Тентоксин 287 

Терпеноиды, синергизм действия сме- 
кей 140 

Терпинолен 218 

Тестостерон 121 

Тетрагидроканнабинол 178 

Тимол 197 

5-Тиометилпентан-2,3-дион 221 

Токсины азотсодержащие 86 

— безазотистые 93 

— нектара 79 

— Сегаюсу$И$ 287 

Токсичность, связь с предупредитель- 
ной окраской 86 

1,4,5-Тригидроксинафталин 242 

2-Тридеканон 171 

Тримедлур 213 

Триметиламин 182, 223 


В-Триметиламинопропановая кислота 
37 


Туйон 247 
Тулипалин А и В 271 
Тулипозиды 271 
Турмерин 198 


Указатели нектара цветков, видимые 
63 

— — — невидимые 64 

Ундекалактон 197 

Ундекан 218 

3-Ундеканон 218 

Устойчивость к заболеваниям у рас- 
тений 263 


Фазеиновая кислота 27 

Фазеолин 275 

Фактор, индуцирующий 
протеиназ 175 

Факторы, контролирующие циановую 
окраску цветков 54 

транс-Фарнезилгексаноат 72 

Фарнезол 27, 135 

Фенилуксусная кислота 216, 221 

Фенолы 232 

— аллелопатическое действие 250 

— детоксикация 40 

— и защита животных 232 

Ферменты деградации клеточных сте- 
нок 293 

Феромоны как химические 
207 

— млекопитающих 219, 220 

— насекомых 113, 210 ' 

— — растительного происхождения 
213 

— следовые 215 

— тревоги 217 

Феруловая кислота 127, 951 

Фитоалексины бобовых 283 

— метаболизм 284 

— метод капельных диффузатов 276 

— разделение ТСХ 277 

— структура 275, 281 

— филогенетическая 
ность 282 

— фунгитоксичность 279 

Фитогемагглютинины 93 

Фитоэкдизоны 130 

Флавоноидные желтые пигменты 56 

Флавоноиды белых цветков 58 

— горькие и сладкие 202 

— как пищевые аттрактанты 155 

— — — детерренты 171 

— сульфаты 38 

— токсичность 97 


ингибиторы 


сигналы 


последователь- 


304 Предметный указатель 


Флавоксантин 955 

Формононетин 124, 279 

Фосфатаза кислая в корнях растений 
31, 32 

Фосфоглицериновая кислота 18 

Фосфоенолпируват 20, 23, 25 

Фотосинтез, путь Хэча — Слэка 18 

Фронталин 140 

Фруктоза 74, 200 

Фузариновая кислота 287, 289, 290 

Фумаровая кислота 292 

2-Фуральдегид 156 

Фумаровая кислота, обмен 292 


Характерные запахи и обусловливаю- 
щие их соединения 183 

Химическая мимикрия 146 

Химические вещества растений как 
средство защиты 148 

Хиноны 14, 232 

Хлорогеновая кислота 269 

Холестерол 129 

Холин 36 

Хордатины А и В 265 


Цианидин 53 

В-Цианоаланин 88 

Циановая окраска, эволюция 58 

Цианогенез во всходах 105 

— полиморфизм 103 

Цианогенные гликозиды, 
101 

— — защитная функция 105 

— — и травоядные 187 

— — — чувствительность 
ням 270 

— — структура 102 

Циветон 72, 291 


биосинтез 


к болез- 


Цикастерон 129 

Цикл фотосинтеза по Кальвину 18 
Цикламат 200, 201 

Цикутоксин 95 

Цингерон 198 

1,8-Цинеол 247 

Цинк, токсичность 3] 

Цитраль 197, 225 


Шикимовая кислота 26 


Щавелевая кислота 94 
Щавелевоуксусная кислота 20, 292 


Эвпаторетин 169 
Эйкозопентаеновая кислота 286 
Эквол 124 

и-Экдизон 129, 133 

В-Экдизон 129 

Экзобревикомин 139 
Энантотоксин 95 

Эпоксид виерона 280 
транс-Эпоксиянтарная кислота 292 
Эстрадиол 121 

Эстриол 122 

Эстрон 123, 124, 279 

Этан 168 

п-Этилфенол 125 

Этиримол 42 


Ювабион 135 

Ювенильные гормоны 135 

Ювенильный гормон, аналоги в ра- 
стениях 135 

Юглон 242 


Яблочная кислота 20, 22 


Указатель латинских названий растений 


Аые$ Ба{5атеа 136 

— @гапа{$ 137 

Авгиз ргесающиз 87, 92 

Арвш Шоп 75 

Асаза 108 

Ас ша Ы15ехиаИ$ 120 
Асоваптега оиарао 94 
Адепозюта [азасщаит 249 
Авегаит поизощашт 137 
Асгобаепит штеадептз$ 288 
Асто$Н$ {епш5 31, 32 

АШит сера 265 

АЦотусе$ 207 

АПорйШит Шо ае$ 62 
Атиз$ тсапа 26 

А15тоетепа 272 
АЦегпаптега рНуЦохего4ез$ 152, 161 
АЦегпапа {епшз 291 
Атапйа рпаЦаае$ 87, 98 
Апетопе 81 

Атпохап ит одогаит 253 
Апиггтит 52, 56 

Арит стачефеп$ 224 

— ([еррорйуЦит 188 

Агасй!$ Пуроваеа 95 

Аги!и5 ипедо.79 
Агсоарйи1о$ сгапашоза 249 
Апзюросща Фатай$ 231 

— горипаа 231 

Агтепа тапита 34, 35, 38 
Агтогаса гизИсапа 158 
Айпепияа абятНиит 249 

— сашописа 246, 248 

Агит тасшаит 68, 69 

— шогит 69 

А$ерга$ сигаззацщса 109, 110 
— 5ресоза 119 

— зипаса 119 

Азрего{Ши$ зрр. 294 

— Наоиз 94, 97 

Аяег {пройит 35 

Азгасаи$ Ы$шса $ 29 

— тоШяти$ 90 

— реснпа!и$ 29 

— гасетозиз$ 90 

Аттрех зрр. 21, 34, 38 

— йайтиз$ 34 

— $ропбтоза 34, 35, 37 
Агора БеПЦадоппа 86, 87, 91, 176 
Аоепа фаша 248 

— 5аНоа 265, 267 

ДАусепта 34 

Агафтгас а тагса 170 


ВапЕяа 48 
Вегрег!$ 57, 74 


Веёа ошеапт$ 281 

В 4еп$ 65 

Во!гуй5$ стегеа 282, 284, 294 
Вгазяса зрр. 87, 90, 272 

— сатрезЁт5$ 152 

— о егасеа 272 

Вготи$ пе4и$ 252 


Саседапа разопй 78 
Сщепаша 52 

Сапазайа епз{огти$ 88 
Саппаы5 заНоа 177 
Сатша Бих{ойа 61 
Сарясит аппиит 198 

— [ги езсепт$ 275 
Сагпещеа пващеа 132 
Саййати$ Ипсюпа 281 
Сагуа оч 162 

Сазяа Н5#щоза 71 
Сара 152, 160, 173 
Сан апсапа 192 

— Аигапай 192 

Сещаигеа суапи$ 52, 60 
Сегаюсу$1$ шпу 288 
Спегат из 52, 159 
Спепоро@ит дштоа 194 
— оиюапа 223 

Сшогейа ошвеат5$ 32 
СШог:5 вауапа 35 
Спгузатйетит стеаг/ойит 95, 97 
— рагйешщит 268 

— 5евёит 57 

Стсег апейпит 283 

Стсша шгоза 94, 95 
СигиЦиз$ ([апаёи$ 152 
СИгиз 162, 169, 201 
СтоеЦа сшеНа 73 
С1а4озропит вегЬагит 277 
Сага ригригеа 252 
Сопеюо!тсйит агстапз 264 
— сореапит 285 
СоЦопца газощапа 61 
Соттейпа 55 

Сошит тасшашт 91, 231 
СопоаЦапа таа5 87, 88 
Согеорз1$ 52, 56, 57 
Согупеваейпит 1а5сап$ 288 
Стоапа 114 

Сигсита {1опба 197, 198 
Сусаз 130 


Сутбаапа тигай5$ 68 
Сутор!еги$ ша!5опй 96 
Суподоп аасйоп 28 
Супозиги$ сизфаЁи$ 254 
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Даиси$ сагоа 281 

Дайца 52, 57, 281 

Деармщит пе[5опи 50 

Деги:$ 95 

Дешегорйота {тасперйИа 267 
Оспаре ат сутозит 94 
ОсоЯейит @5со4еит 207 
Пуейай5$ ригригеа 63, 111 
Плоеа тевасагра 88, 89 
Пуозсогеорйуйит ситпитзй 200 
О:о$руго$ аббузииса 192 
Руро1ах1$ 1епифойа 37 
ДузйсйИ$ заса 127 
Дгесй{ега ачепасеа 268 
ДипаЦеНа рагоа 37 


Ес оща гай а 33 
Епсейа {аптоза 240, 243 
Едшсеит 122 

Епаягит аепз{ойит 61 
Еповопит очаШойит 38 
ЕпорйуЦит 65 

Егшица атурючога 289 
Ету/йппа 51 

Егузйтит 159 
Еисашр!и$ сата4щепт$15 249 
— 21060$и$ 249 

Еисеща 67 

Еираюйит 171 
Еирйогбга зрр. 239 

— 5ирта 254 


Еезиса ошта 31 

Еси$ 49 

Роешсшит ошваге 152 
ЕтапрРета 38 

Егапзеа аитоба 243 
Еизайит охузрогит 272, 289 
— 59ат 295 


СепНапа 52 

С\Ьфегейа фийкКиго: 288 

СШа 61 

С1оеозройит тизагит 266 

— регеппап$ 266 

С\усте тах 93 

Со5$5урит Багьа4епзе 162, 281 
СтеоЩеа гобиза 252 
Сутпета зуоез!е 204 


Наррорарриз пеегорйиЦиз$ 121 
Нейапт из аппииз$ 170 
— поаи$ 254 


Нейогорит 114 

НеЦевоги$ юей4из$ 52, 74 

Непитщйозройит сагбопит 266, 267, 
285 

— заНоит 267, 291 

— зассват 291 

— шсопае 293 

Негаеит зрйопауйит 68 

На 5си$ 51 

Но[си$ [апа{и$ 253 

Ноосаух Чазоий 107 

Ногаеит ошсаге 265, 267 

Нуфап!и$ Нопфип4из$ 33 

Нутепохуу одогаа 96 

Нурейсит зрр. 112 

— регойжщит 94—96 

Нуросйоет$ гаса а 253 

— дабга 252 


Тье$ атага 159 

]Гротоеа БаЁата$ 270, 275, 281 
— (ерорпиПа 80 

]ротор5:$ 61 

[75 рзеиаасоги$ 25, 26 


Либ1ап$ шога 239, 241 
— геда 241 
Типсиз еризи$ 25, 26 


Каапспое ащогетопНапа 22 
Кгатепа 78 


Гапо1аяа МаНйещзй 61 
Гароеа @айрез$ 190 

Га пуги$ 283 
Гетехгосегеи$ ШигЬегт 132 
ГепНпи$ едо4ае$ 199 
Геродас1 оп саогщсит 61 
— рипвеп$ 61 

Гезреаега сипефа 187 
[АЦит 52 

Итотит ошраге 97, 38 
Ипатйиз; Фспоютиз$ 61 

— ПмНоги$ 61 

Глпапа 52 

пит 281 

Идшаатфаг $угачНиа 251 
Гоезейа техжсапа 61 
Гойит регеппе 39, 254 
Горйосегеи$ зспойи 132 
Гофи$ согписшаиз 87, 103, 105, 270 
Гиртиз$ зрр. 92 

— аФиз$ 266 

— апвизойциз 189 
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Г усорегясоп езсщещит 281 Рпоешх аасн/Шега 121 

— Игзишт 171 РАутаю тсйит оттоогит 268 
Ридлоасса ао4есапага 190 
Рвуюр йога ифезютз 262, 269, 286, 


Майотма иПойаа 265, 268 295 

Маасойпмх 243 Ртиз зрр. 264 

Маш$ ритЙа 121, 275, 281 — аеп$ ога 162 
МагЕйапиа раусщих 192 — ропаегоза 138 
Мейсаго зайоа 94, 95, 125 — 5уюе$1щ5 121 
Мешо $ аа 152 Рёрег сепоадаит 80 
Меп йа 115 — могит 198 
М1сго$ет$ огас 5 62 Р/бит зайоит 262, 274, 281 
Мопйииа [гисисо[а 274 Ратасо 1апсед [аа 254 
Моги$ шмота 150, 152, 153 — тапита 34, 35, 37 
Мисипа 87, 89 Роа ргаЁеп$5$ 243 


Роугопит сазса4епзе 48 
Рошройит ошваге 129 


Магс:55 и; та]ай$ 56 Ритша зрр. 52 

—- рзеи4опагс55и$ 281 — обсотса 85 

Места саШвепа 278 — ошат5 57 

М№ереа саапа 66, 161, 227 Рго{еа 48 

Мепит оеапаег 109, 110, 190 Ргипиз атуващиз 101 
Мсойапа иНпоза 268 — ашс15$ 291 

— {абасит 270 Рзеи4отопа$ 1афас! 288 
Мура |гийсап$ 38 Р!еп@ит адийтит 107, 252 


Риегайа пипйНса 123 
Ритшса сгапайит 121 


Оптит БазШсит 187 Рупсшапа огугае 290, 297 
Оепап!е сгосаа 94, 95 Руги$ 40 

Оепо#1ега 64, 65 

О еа шешизсйи 192 

ОршоВо[и$ вгатит5 267, 268 о и ее 
Орйги$ 49, 50, 71, 72 — гибга 213 


Орипиа Псиз-тагса 56 
Огсы$ тИНам$ 281 


Огоапсйе сгепа!а 190, 255 Вайвища аатозеп$15 132 
Огуга заНоа 281 ЮШгосота зоат 294 
Охай$ 52 Юр горйога 34 


ЮН2гори$ 291 
Юподо4епагоп 75, 76, 79, 96 


Раетощит саегшШеит 61 ЮАсти$ соттипг5 93, 281 
Ращсит тШоае$ 21 Роза гигоза 52 

Раразег опепёще 64 Ки@еса ша 52, 64, 65 
— глоеаз 64 Юитех асеоза 254 


Рарреа сареп$1$ 152 
Рагзопяа 115 


Райпещит агоешаит 240, 544, 245 эасспагит о стагит 19 
РазИпаса заНоа 96, 281 эайсогща 34 

РещсИПит 294 зайх 121 

Репз{етоп 62 зала [еисорйиЦа 52, 246, 248 
Регопозрога рагаяса 272 эагойатпи$ 5$сорайи$ 152, 160 
Регозейпит спзрит 281 эаггасеща Наоа 70 
Реисе4апит раизе 150 Заззага$ «Ы4ит 249 

Раат:$ агип@тасеа 189 эегойит гой!зй 296 

— {шфегоза 189 эедит 1апсе {ат 33 


Рвазео!и$ ошшват5 87, 93, 121, 274 эепесю ]асобаеа 79, 87, 111, 188 
РНох 61 — ош вап 111 
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ЗПепе сисифаи$ 32 
эиптопаяа сМпеп$5 107 


Зоапит 4ети55ит 162, 166, 168 


— 2и6егозит 91, 166, 168, 281 
эорйога писгорйиПа 79 
Фогевйит паерепзе 254 

— ошваге 102 

$рагйпа апейса 37 
эрегешапа теаеа 37 
Зетрйуйит [ой 270 
З1еща гераи@апа 200 
5герюсагриз$ 63 

эшеа пегтопйиса 255 
гусйпо$ пих-оописа 91 
хиаеаа [гийсоза 34 

— топоса 35 

— таймита 38 
хутрйу ит оНатще 92 
эуп5ерит ашайсит 204 


Татайх 38, 190 

Тахойит @5Нсйит 155 
Тахи$ Бассаа 129 

Тлчазяа 34, 38 

Тлатпозта тотапа 243 
Траитаюсосси; ааще!Ш 200 
Та 79 

Ггета опепюай5$ 192 
Тиспо4аегта Вагапит 296 
Ти]ойит гереп$ 103, 125, 258 
— 5ибеггапеит 124, 125, 188 
Тноосмт тапйта 35, 37 
ТивопеЦа 282, 283 


Указатель латинских 


Асат'йотуор$ сЧашеег 226 
Асуййгоярйоп рай 152, 161 
Аваяс[е$ 152, 155, 161 
АтИегтез$ 218 

Апагепа 49, 50, 71—73 
Ат5зотогрйа Биргезюаез 226 
Ап#егеа роиурйетиз 213 
Аптопоти$ огап 5 211 
Апосарга атепсапа 220 
Арйаеповаз{ег 224 


Ар:5 те Шега 50, 170, 211, 216 
Агсшр$ зетйегапиз$ 211 
Агсна сафа 111, 177, 224 


Айа серйаоЕе$ 162, 168, 215 
— 06105 ртоз$и$ 168 
— {ехапа 215 


ТиПра 52, 60, 272 
Турва [ай тойа 32 


(Лтиз еигореа 152 
(Лоа (асфиса 37 
Огцса фота 224 


Уешипа таедиай5$ 270, 273 
Уегьепа 52 

Уегпоща фаиса 162 
Иса зрр. 88 

— 7аба 34, 157, 160, 255 
Уйспа гайеаа 30 

— ипешеша@ 93, 282 
Уго 62, 66 

У!5сит ит 87, 93 
ИН; итёега 27, 281 
Уошох 209 


Магьигаа зиШтаппй 170 
— ивапаепя5 170 


ХапНиит сапа4епзе 170, 224 


баптсйеша 38 

беа тау$ 21 

Длепа зтийй 71 

Дтоег оНстие 197, 198 
боз{ега 38 


названий животных 


Ваапиз бапо4е$ 209 

ВаНиз роу4атиз 224 

Вотвух том 150, 152, 153, 155, 159 
Вгасйупи$ 232, 233 

Вгешсогупе Бгаззсае 152, 155 

Вию эшват$ 228 


Саепосоп$ пеги 110 
Са1о5ота 234 
Сайозобгисйи$ тасша?и$ 93 
Сагуеае$ Баз Шепт$1$ 89 
Сесгора 135 

Сеп!5 78 

Сегаотца сарае 152, 161 
СегсорИйеси$ аеНцор$ 204 
Спгузойпа гипз\сеп$!$ 112 
СосстейПа 230 
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СоЦеез 72, 73 

Со]офи$ виегега 191 

— за юпаз 193 

СуапосчНа спо юабгопца 109 
Суыяег Итьафи$ 229 

— припса{щ$ 229 


Даси$ сисигбйае 213 

— Аог5ай$ 71 

Рапаи$ сйгурриз 115, 211 

— р/ехгрриз$ 109, 115 

Десатойит иёепзе 219 
Депагосопи$ фгешсопи$ 138, 141 
— рзеидо{5ивае 141 

Офафгойса ипаестрипсев 152, 169 
РгозорйИа 132, 134 

Дуй5си$ 224, 234 


Ешаета 74 

Еей$ аотезИса 161 
Еогписа зрр. 217, 218 
— агоещеа 48 


С1отет$ таготаа 231 
СтарпоШйа тез 211 


Найсви$ 73 

Нейсоти$ 81, 224 
Нео! и/$ шгезсеп$ 98 

— 2еа 97—98, 162 
Нотеозота @есейит 170 
Нуаепа пуаепа 220 


[сеги$ абее! 119 
Пури$ епезтаиз$ 232 
Тру рагасоп}изиз$ 141 


Гаеййа сосстоога 2384 

Ге${е$ геНсщаш$ 209 
ГерИпо{агза аесетЦтеса 162, 166 
Геисаща иприй5 211 

тот и$ саШфогтиси$ 211 

Госиа пиогаюна 107 

Гопсии$ 51 

Глусогеа сеге$ сегез 211 

ГуНа оеясающа 210, 226 


Мапдиса зеха 135, 171, 176 
Мер! 15 тер 5$ 219 

Мепопез ипешещаи$ 221 
Мсгош$ тощапиз 127 
Мопосйатпиз$ а[Цегпайи$ 162, 168 
Мопотопит рйагаот5 216, 232 
Мозсйиз тозсййегиз 73 


Мео@ртоп зегШег 225—226 
Мотааа 73 
Моопеба 234 


Одосойеиз$ пепцопиз$ 220, 221 
ОесорйиуЦПа [опопода 218 
ОрегорЩега вгитаа 162 
Огуша рзеи4о[5иваа 211 


РасйПорега апзюосвае 209, 231 


Раедеги$ 227 

РарШо атах 152, 161 

— тасйаоп 150 

— ройухепез 90, 156 
РесНпорйога во55уреПа 98, 215 
Репрапеа атейсапа 212 
РАеисНи; теёапосерйаиз$ 119 
РАоаче Ш гсоги$ 80 
РйоНпиз$ 229 

РАуПогеа агтогасеа 156, 158 
— петогит 156, 159 
Рпуотуга иптсогт5 150 
Р4еп5 Бгазясае 112, 152, 156 
РоеЕЙосеги$ Биощиз 228 
Ровопотугтех Багбаиз$ 218 
Раугощит гозафвит 231 
Ргосала 190 

Ргоаеща еп4аата 204 

Р5Ца гозае 161 
Рзеиаотиугтех 108 
Руггйосот$ арет$ 136 


ЮенсиШегтез игвицси$ 217 
Юйаао$сеит об5сиги$ 218 


хаатапага 228 

эс $осегса агевайа 169, 170 
сои; те4йеггапеи$ 152, 162 
— тиШ$чайи$ 152, 155, 215 
Фегго4ез раг!а 152 

эйоща суйпапсоШ$ 152 
5о[епор$15 230, 281, 232 
эродаор{ега ИНюгай5 169 

— огийповаЦи 162, 169, 170 
— итааща 96 

эарйуйпи$ офеп$ 227 
э{егпо!егиз$ одога!и$ 221 
$ипсиз типпи$ 220 

$и5$ 221 


Тепебпо 187 
Тиспорияа м 211, 212 
Тиспорзетиз тозН 219 
Тивопа 216 

Тупа тасофаеае 111 


Уезра 216 | 
Уюегга соеца 73 
Ушре$ ошрез 223 


фей 221 
Гопосегиз @евап$ 177 
бубаепа 224 
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